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N O T I C E

SUR

Édouard VAN BENEDEN
M E M B R E  D E  I . ’A C A D É M IE  

né à Louvain le 5 m a n  1846, décédé à Liège le 88 avril 1910.

Douze ans se sont écoulés depuis la m ort d ’Édouard 
Van Beneden; mais il n’y a dans ce re tard  apparent ni 
négligence qui serait im pardonnable, ni oubli de 
l’homme et de son œ uvre, qui serait inadm issible. C’est 
Edouard Van Beneden lui-même qui a exprim é le désir 
que cette notice académ ique ne fût écrite  que dix ans 
au m oins après sa m ort, et si ce term e a été quelque peu 
dépassé, la faute en est à m oi; mais on m ’excusera, je  
l’espère, et surtout on com prendra mes hésitations, mes 
craintes de ne pouvoir exprim er comme il convient la 
grandeur du  savant et la portée lointaine de ses travaux.

Car Edouard Van Beneden fut vraim ent un  très g rand  
homme, dont non seulem ent la Belgique doit être  fière, 
mais qui honore l’Humanité tout entière . Dans le déve-
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loppem ent de la Biologie au XIXe siècle, qui fu t pourtant 
si prodigieusem ent fécond, il a joué un rôle ém inent et 
certaines de ses découvertes dirigent encore, à l’heure 
actuelle, la pensée scientifique d’une foule de chercheurs. 
Ma tâche sera donc lourde de situer dans le cadre de 
nos connaissances les faits e t les idées que son labeur 
et sa puissante intelligence nous ont fait connaître; elle'' 
l’est bien plus encore qu’il ne parait, car Edouard Van 
Beneden ne fut pas seulem ent un savant célèbre, il fut 
aussi une belle et noble figure, qui a laissé chez tous 
ceux qui l’ont connu une im pression inoubliable et que 
je  voudrais ten ter de faire revivre au cours de ces pages.

Il imposait vraim ent à tous ceux qui l’approchaient, 
et cela non seulem ent par le respect qu’inspirait son 
œuvre scientifique, mais aussi par tous les caractères de 
sa personnalité, par son regard  clair et droit et surtout, 
dès les prem ières paroles échangées, par le ton grave 
d’une voix prenante, mise au service d ’une parole simple 
mais d ’une adm irable lucidité, affable, m ais qui savait 
être tranchante quand l'ob je t de la conversation lui 
paraissait sans intérêt ou quand  la personnalité de son 
in terlocuteur lui déplaisait.

C’est pour cela qu’on a d it de lui qu’il é tait d istant, 
comme on a d it qu’il vivait dans une tour d ’ivoire où 
n’avaient accès que quelques privilégiés. Rien n ’est plus 
inexact.

Edouard Van Beneden n ’était pas de ces savants 
orgueilleux et hautains dont nous avons tous connu des 
exem ples; sa mentalité était plus complexe et d’une 
autre qualité que la leur. Il n ’y avait pas chez lui 
d’attitude voulue, pas de m orgue pédante et insuppor­
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table, m ais ce qui se dégageait de toule sa personne et 
de tous ses actes, c’était une im pression de haute et 
souveraine dignité, si naturelle  et si spontanée q u ’elle 
comm andait le respect et l’adm iration.

Je crois qu’on en doit trouver l’origine dans un sen ti­
m ent intim e et profond qui faisait considérer, par Edouard 
Van Beneden, la Science sous toutes ses formes comme 
le but le plus élevé auquel l’intelligence hum aine pût 
asp irer; il estim ait que c’était un honneur de travailler 
à son perfectionnem ent et que l’orgueil était légitim e 
pour un savant d’avoir su arracher à la Nature un de ses 
secrets im portants. Un homme qui pense ainsi ignore 
les hochets dont se satisfait la vanité; son orgueil porte 
su r des choses extérieures à lui-même, su r une grande 
œuvre à laquelle il collabore et dont il est fier d ’être un 
des artisans habiles. Dans son esprit les véritables 
hommes de science, ceux que passionnent les énigm es 
de la vie et dü m onde, qui consacrent leur existence à 
essayer de les déchiffrer, ceux surtout qui y ont quelque 
peu réussi, form ent une aristocratie, non pas ferm ée, 
loin de là, mais qui ne doit s’ouvrir qu’à ceux qui ont 
acquis des titres sérieux.

Cette m entalité ressort de toute la vie d ’Edouard Van 
Beneden, de la lecture de ses travaux, de ses polém iques, 
— car il en eut de très vives, — de son enseignem ent, 
de ses conversations privées. Elle explique d 'une façon 
qui est tout à son honneur nom bre de ses actes et de 
ses attitudes. C’est elle qui lui donnait la g rande autorité 
m orale et le prestige dont il jouissait non seulem ent 
devant ses élèves, ses collaborateurs et ses amis, mais 
aussi dans le m onde scientifique tout entier : il n ’est pas
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de biologiste é tranger que j ’aie rencontré qui ne m ’ait 
parlé du prestige personnel d’Édouard Van Beneden.

L’im pression de supériorité qu’il produisait ainsi, 
pour ainsi d ire  spontaném ent, s’affirmait encore quand 
on le connaissait m ieux, par l’adm irable clarté  de son 
jugem ent et de la façon dont il l’exprim ait, par l’am pleur 
de ses vues scientifiques, par l’étendue de ses connais­
sances, par le sens très sû r qu’il avait de la méthode, 
qui lui perm ettait, dans tous les dom aines, de distinguer 
l ’essentiel de l’accessoire.

Ces qualités, qu’il dépensait largement devant ceux qui 
lui inspiraient confiance, faisaient de lui, on le conçoit, 
un guide incom parable pour les jeunes, un professeur 
rem arquable et un m aître dans la plus belle acception 
du mot.

C’est du professeur que je  parlerai d’abord.
Cet hom me, dont la période de grande activité a coïn­

cidé, en tre 1868 et 1895 avec celle où la Biologie prenait 
corps, où les grands problèm es qu’elle soulève se préci­
saient et se soum ettaient à des techniques plus parfaites, 
qui abordait avec passion et de main de m aître  l ’étude 
des plus ardus et des plus obscurs d’entre eux, ensei­
gnait à l ’Université de Liège, depuis 1870, les élém ents 
de zoologie aux élèves de la prem ière candidature en 
Sciences naturelles. Il avait donc la tâche, adm irable, 
d ’in itier les jeunes gens à l ’étude des êtres vivants et de 
leur dévoiler la nature de l’esprit scientifique, à leur 
sortie de l’Athénée.

Dès'sa prem ière leçon, il s’imposait à ce milieu com­
plexe, form é pourtant d 'une grande m ajorité d ’indiffé­
rents auxquels ne se m êlaient que quelques esprits
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curieux, vraim ent dési reux d ’apprendre et de com prendre.
Sans jam ais s’aider de notes, il parlait assez lentem ent 

pour que ses auditeurs pussent p rendre  un résum é 
com plet de la leçon et reproduire les nom breux croquis 
dont il accompagnait son exposé. Malgré les complica­
tions progressives d ’un cours étendu, l’a ttention ne se 
relâchait pas ; c ’est parce qu’un  lien solide et continu 
enchaînait tous les faits particuliers qu’il exposait et que 
ce lien ressortait, se dégageait peu â peu ; et l ’on s ’aper­
cevait alors qu’il était fait de deux grandes idées, bases 
fondamentales de la biologie m orphologique, dont il 
voulait avant tout que ses élèves fussent im prégnés : le 
transform ism e et la théorie cellulaire.

Pour Edouard Van Beneden, la zoologie proprem ent 
dite, c’est-à-dire la description des form es anim ales et 
leur classification, n ’était, si je  puis ainsi dire, qu’un 
prétexte à la dém onstration des lois onto- et phylogéné- 
tiques grâce auxquelles ces formes se rattachent entre 
elles, et plus encore à la connaissance exacte de la cel­
lule, l ’unité vivante qui les constitue toutes et dont les 
innom brables diversifications anatom iques et fonction­
nelles sont un des traits les plus caractéristiques de la 
vie. Sans doute poursuivait-il ainsi un  double b u t: form er 
l’esprit scientifique des jeunes gens en leu r dém ontrant 
la puissance explicative de la Science et leu r a ssu rer en 
même tem ps les bases nécessaires pour creuser plus à 
fond, s’ils le désiraient, n’im porte quel chapitre de la 
Biologie. Il y réussissait adm irablem ent par l ’emploi 
exclusif de la méthode inductive ; ni les théories trans­
form istes, ni m ême la théorie cellulaire n ’étaient exposées 
en tan t que doctrines, mais la form e m ême de l ’exposé
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en était tout im prégnée, et elles apparaissaient, à ceux 
qui réfléchissaient su r ce qu’ils entendaient, comme la 
conséquence logique des foils.

Telle est, très exactem ent, l’im pression que j ’ai per­
sonnellem ent ressentie pendant les années où j ’ai suivi 
ses cours de zoologie et d'em bryologie. C’é ait en tre 1887 
et 1890 et sans doute, plus tard, Van Beneden a t-il 
modifié la m atière de son enseignem ent; niais je  sais 
que sa méthode est toujours restée la même et que le 
but à a tteindre n’a pas changé. Il a ainsi, jusqu’à sa mort, 
m arqué son em preinte su r de nom breuses générations 
de jeunes gens et donné à leur formation intellectuelle 
une tournure qu’on reconnaît très généralem ent chez 
les anciens élèves de l ’Université de Liège.

Chaque année, quelques-uns de ceux qu’il avait ainsi 
dégrossis sollicitaient la faveur de travailler dans son 
laboratoire de recherches, sous sa direction ; et ce term e 
n’est pas un vain m ot, car cet homme qu’on disait 
d istant et qui paraissait l ’ê tre , dirigeait réellem ent ceux 
qui, épris du désir de voir plus loin, se confiaient à lui. 
Je parlerai plus loin de l’œ uvre scientifique considérable 
qui, sous son im pulsion, est sortie du labeur de  ses 
élèves, m ais ce que je  veux dire ic i, c’est que pour 
beaucoup d’en tre  eux, l ’enseignem ent élém entaire de la 
zoologie qu’ils reçurent d ’Édouard Van Beneden à leur 
entrée à l ’Université fut le coup de barre qui décida de 
leur carrière ou de l’orientation des travaux auxquels ils 
se livrèrent plus tard. Ceux-là mêmes qui ne se consa­
crèren t pas définitivement aux sciences m orphologiques, 
qui ne firent que passer par le laboratoire pendant une 
ou quelques années avant d’em brasser la profession qui
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devait assurer leu r existence, — la plupart d 'en tre  eux 
sont devenus m édecins, — en re tirèren t un profit inesti­
mable et en conservèrent une orientation particulière 
de leur esprit.

Dans ce m ilieu si riche d ’idées, où l’on se sentait 
entraîné dans le m ouvement scientifique le plus actuel, 
où, à côté d’une cordialité parfaite dans les rapports et 
d’une cam araderie de bon aloi, régnait une discipline 
que le prestige et l’autorité du maître suffisaient à im­
poser, on s’im prégnait de la vraie m éthode de la Science; 
on apprenait l ’im portance de la technique en  même 
temps que la nécessité de l’observation scrupuleuse des 
faits, et l’on en sortait pénétré de ce souci d ’exactitude 
et de vérité qui est, pour l’homme (le Science, la  forme 
supérieure de l’honnêteté.

Sous les aspects que je  viens d’envisager, l’influence 
d ’Édouard Van Beneden fut donc considérable. Il a in­
culqué à des centaines de jeunes hommes le respect de 
la Science e t de ceux qui la servent; il a élevé leur 
pensée, il l’a tournée vers un idéal ; et pour beaucoup 
d’entre eux cet idéal s’est concrétisé dans l’im age de ce 
grand e t pur savant dont le prestige naturel leu r appa­
raissait comme la m ajesté de la Science elle-m ême.

*
*  *

L’œ uvre scientifique d ’Édouard Van Beneden est très 
considérable par son étendue comme par l'im portance 
des faits qui y sont relatés. Son analyse est cependant 
relativem ent aisée, parce qu’elle offre un rem arquable 
caractère d ’hom ogénéité. Quelques grandes questions 
ont sollicité son attention et il y a consacré toute sa
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vie. Rares sont les travaux à côté, dus au hasard d'une 
trouvaille heureuse. Jamais il n ’a écrit de traité, jam ais 
non plus d’article de pure  critique ou de mise au point(4). 
Tous ses travaux sont l’exposé de recherches person­
nelles ; tous apporten t des faits dont l’interprétation  et 
la signification sont toujours am plem ent discutées et 
m ises en pleine lum ière.

Un trait caractéristique qu’on retrouve dans l’œuvre 
entière d ’Édouard Van Beneden, et qui est la vraie m arque 
de son talent, est de toujours m esurer l’im portance d’un 
fait observé h la possibilité de sa généralisation. Qu’il 
étudie la structure de l’œ uf ou la fécondation, l’ontogé- 
nèse des Tuniciers ou celle des Mammifères, ou encore 
qu’il s’attache à l’-anatomie et au développem ent des 
Cérianthes, le fait nouveau qu’il souligne est celui qui 
r o u s  la variété des aspects qu’il revêt ou des contingences 
dont il est entouré se retrouve essentiellem ent partout 
et prend par là m êm e, ainsi qu’il le disait volontiers, une 
valeur explicative; car sa diversité même est la preuve 
d’une signification fondam entale, e t sa plasticité affirme 
la nécessité de sa réalisation.

L’esprit généralisa teur et puissam m ent synthétique 
d’Édouard Van Beneden ne s’exerçait donc jam ais que sur 
des faits qu’il jugea it significatifs et le labeur de toute sa 
vie a été consacré à les découvrir. Aussi ne trouve-t-on 
pas dans son œuvre de ces constructions purem ent spé­
culatives et schém atiques qui dépassent les faits ou les

(t) La seule exception est le remarquable discours qu’il pro­
nonça en 1902 comme Président de l’Académie.
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déform ent sous prétexte de les encadrer, telles qu’on en 
a souvent vu naître, spécialem ent en Allemagne. Ce qui, 
dans l’ensemble de ses travaux peut être  désigné sous le 
nom de théories n ’est jam ais que la généralisation  et la 
mise en pleine valeur de faits m inutieusem ent observés. 
Sans doute est-il certaines de ces généralisations qui n’ont 
pas résisté à l’épreuve du tem ps ; elles n ’en  ont pas moins 
été toutes des facteurs de progrès, et il serait injuste de 
reprocher aujourd’hui à leu r auteur d’avoir été trop loin. 
Van Beneden disait souvent, avec un accent de conviction 
persuasive, que l’homme de Science a non seulem ent le 
droit, mais le devoir d ’exprim er com plètem ent sa pensée, 
de dégager de ses observations toutes les conclusions 
qu’il croit légitim es, quelles qu 'en puissent ê tre  les consé 
quences. et il a toujours été fidèle à ces principes. Ils ont 
donné à son œuvre une force et une vie que peu d ’autres 
ont atteintes, et quarante ans écoulés depuis la publica­
tion de ses recherches les plus im portantes n ’en ont pas 
diminué la portée.

Il ne peut en tre r dans le cadre de cette notice de faire 
une analyse complète et détaillée de tous les travaux 
d’Édouard Van Beneden; elle serait d ’ailleurs inutile 
pour deux raisons : La prem ière, la principale, est que 
de l ’ensem ble de ses recherches ém ergent quelques 
découvertes fondam entales, qui assurent à son nom une 
place d 'honneur dans l’histoire de la Science m oderne; 
c 'est à les exposer, à en m ontrer la portée et l’influence 
profonde qu’elles exercent actuellem ent encore, que je 
me suis attaché. Il sera utile de rappeler, car certains 
paraissent en perdre  le souvenir, que beaucoup dès 
déductions de la Génétique m oderne ont leur fondem ent
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le p lus stable, je  d irai m ême leur base cytologique la plus 
sûre, dans la découverte faite par Van Beneden, en 1883, 
de la réduction chrom atique des cellules sexuelles et 
du rôle du noyau dans la fécondation; que les grandes 
questions de la polarité et de la sym étrie bilatérale de 
l’œuf, de ses localisations germ inales, de la valeur de la 
segm entation, que l’embryologie analyse aujourd’hui par 
les m éthodes expérim entales, ont été pour la prem ière 
fois clairem ent entrevues par lui. Cela seul suffit à 
assurer sa gloire.

La seconde raison est qu’Édouard Van Beneden avait 
laissé un  testam ent dans lequel il dem andait qu’après 
sa m ort, deux de ses contem porains q u ’il désignait : 
W. Flem m ing, professeur à Kiel, et Cari Rabl. professeur 
à Leipzig, fissent une analyse critique de ses travaux et 
du  so rt advenu à ses observations les plus im portantes.

Certains auront peut-être vu dans ce testam ent une 
preuve d’orgueil. Mais je  l’ai déjà dit, l'o rgueil d ’Édouard 
Van Beneden revêtait une form e très haute et très pure ; 
il n’é ta it que la fierté de l’homme qui a noblem ent 
rem pli une m ission dont il s’était chargé. De plus il avait 
eu, à diverses reprises, des discussions, des controverses 
parfois âpres sur des questions de p rio rité . Qu’il ait eu 
le  d ésir que, lui disparu, un contem porain de sa carrière 
et de ses luttes, mais un  étranger, rem ît les choses au 
point e t fixât im partialem ent son rôle dans le m ouvement 
scientifique, c’était solliciter le jugem ent de l ’Histoire et 
s’y soum ettre d’avance; c’était une belle et ultime m ani­
festation de souveraine dignité, et en cela se retrouve 
tout le caractère d ’Édouard Van Beneden.

Mais W . Flemm ing, qui fu t aussi un cytologiste émi-

—  176



Notice sur Edouard Van Beneden.

nent, le précéda dans la tombe, et Gari Rabl se chargea 
d ’exécuter seul les volontés du testateur. Il publia en 
I9I5 , dans le tome LVI1I de 1'Archiv fü r  mikroskopische 
Anatomie, une volumineuse étude, sous le titre : Édouard  
Van Beneden und der gegenwärtige Stand der wich­
tigsten von ihm  behandelten Probleme (470 pages, 
7 planches et 15 figures dans le texte).

Un général, le résum é et la mise en relief de l’œuvre 
de Van Beneden ont été bien faits par Rabl ; 'i l  a m inu­
tieusem ent dépouillé tous les travaux, a soigneusem ent 
exam iné les questions de priorité dans les découvertes et 
notam m ent tranché en faveur de notre compatriote 
la controverse qu’il eut avec Boveri à propos des 
sphères attractives.

Gari Rabl était d ’ailleurs b ien  qualifié pour exécuter 
sem blable travail. De quelques années seulem ent plus 
jeune que Van Beneden, il appartient à la même période 
de la Science que lui. Embryologiste très distingué, 
auteur de travaux rem arquables, il avait aussi porté son 
attention su r la division cellulaire , la gastrulation des 
Amniotes, d ’autres sujets encore, où il s’était rencontré 
avec celui dont il acceptait d’é tablir le rôle historique.

M alheureusement G. Rabl a fait plus que ce que lui 
dem andait Van Beneden : en exposant l’œuvre de celui-ci, 
il n’a pu résister au désir de m ettre aussi la sienne en 
évidence et de combattre ses propres contradicteurs avec 
une âpreté qui l ’a rendu souvent partial.

Dans les pages qui vont suivre, j ’éviterai sans 
peine ces e rreurs. Je n ’appartiens pas â la génération 
d’Édouard Van Beneden, d’O. Hertwig, de Flem m ing, 
de Cari R abl; je  n’ai pas vécu la belle période de la
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Science où ces biologistes ém inents on t publié leurs 
recherches les plus im portantes; les discussions, les 
revendications auxquelles elles ont donné lieu m’appa­
raissent avec leu r valeur réelle et je  n’ai pas connu les 
heures de passion qui les ont souvent inspirées. Mais les 
hommes de m on âge ou plus jeunes ont utilisé les 
résultats de ces recherches, les ont pris comme base 
pour leurs propres travaux, ont donc soigneusement 
étudié ce? sources qui étaient encore tou t près d’eux et, 
m ieux que les contem porains peut-être, sont capables de 
rendre  à chacun ce qui lui revient réellem ent.

Je crois aussi pouvoir assurer le lecteur de mon 
im partialité. Sans doute, j ’ai pour la m ém oire d’Edouard 
Van Beneden le plus profond respect et la  plus sincère 
adm iration. A mon arrivée à l’Université j ’ai vu, dès les 
prem ières leçons de son cours, se d issiper la torpeur 
intellectuelle où m ’avaient laissé les dern ières années de 
l’Athénée; c’est lui qui m ’a ouvert les horizons de la 
Science; pendant une année (1887-1888) j ’ai travaillé 
dans son laborato ire; j ’y ai appris les éléments d e la  
technique m icroscopique et j ’y ai été in itié  aux principes 
de la méthode scientifique. Si plus tard  les circonstances 
m ’ont amené à com pléter ma form ation sous une autre 
direction, le souvenir de ce que je  dois à Édouard 
Van Beneden n ’en reste pas moins vivace. Sans doute 
encore, plus tard, il m ’a honoré de son am itié et j'a i pris 
un  plaisir imm ense aux longues conversations que nous 
avions ensemble dans les dernières années de sa vie. 
Mais je n’ai pas travaillé sous son inspiration  immédiate 
et je n’ai jam ais été m êlé à des controverses où sa 
personnalité se trouvait engagée.
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Grâce à tout cela j ’ai pu, mieux que Rabl je crois, 
associer l'homm e à son œ uvre et saisir, dans celle-ci, ce 
qui la rend supérieurem ent originale; je  pourrai mieux 
que Rabl encore, parce q u e je  ne puis voir un rival dans 
celui dont je  veux retracer la vie, situer celte œuvre dans 
le mouvement scientifique et la m ettre à la place d ’hon­
neur qui lui revient.

*
*  *

La structure et la composition de l’œuf, la fécondation 
ont fixé l ’attention d ’Édouard Van Beneden dès ses 
débuts dans la Science.

Déjà dans son étude, faite avec E. Bessels, sur la 
formation du blastoderm e chez les Amphipodes, les 
l.ernéens et les Copépodes; dans ses « recherches su r la 
composition de l 'œ u f» ; dans ses travaux sur l’em bryo­
logie des Crustacés, qui datent de 1868-1870, il cherche 
à fournir la dém onstration définitive du fait que le germ e 
initial de toute organism e est une cellule : la « cellule- 
œ uf », ainsi qu’il l’appelait. Même dans les cas où 
plusieurs cellules contribuent à la form ation de « l ’œ uf » 
entier, une seule d ’entre elles, la cellule-œuf, est le 
véritable germ e; les autres ne sont qu’adventices, ne 
jouent qu’un rôle de nutrition, ne sont qu’une sorte de 
deutoplasme (le m ot a été créé par lui) incorporé au 
protoplasme de l’élém ent générateur à proprem ent 
parler.

Mais ce ne sont là que des travaux préalables, datant 
d ’une époque où l’application de la théorie cellulaire 
à l’em bryologie était encore indécise. Ils furent suivis 
par d’autres, qui m arquent des étapes de plus en plus
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précises dans la marche de nos connaissances. Us 
seront signalés le moment venu, au cours de l’exposé, 
car j ’ai hâte de parler de son œuvre capitale, de ses 
recherches su r la m aturation de l’œ uf et la fécondation 
Chez l’Ascaris m égalocéphale, parues en  1884 ('), préci­
sées et com plétées en 1887.

C’est dans ce travail qu’est relatée pour la prem ière 
fois la découverte de ce qu’on appelle au jou rd ’hui la 
réduction karyogamique. Édouard Van Beneden y fournit 
d ’abord la preuve décisive du fait sim plem ent soupçonné 
jusqu’alors, que les phénomènes m orphologiques essen­
tiels de la m aturation de l’œ uf se passent dans son 
noyau, et d’une série d’autres, ceux-ci com plètem ent 
inconnus, dont voici l’énum ération som m aire : dans 
les phases qui précèdent la m aturation de l’œ uf, dans 
l’œ uf fécondé, dans les blastom ères issus de sa segm en­
tation et vraisem blablem ent dans toutes les cellules du 
corps la chrom atine du noyau, au m om ent de la mitose, 
s’organise en un nom bre déterminé et constant de 
segm ents auxquels W aldeyer a proposé, plus ta rd , de 
donner le  nom de chrom osom es; chez l ’Ascaris du 
cheval, ce nom bre est de quatre.

Pendant sa m aturation, l’occyte (*) subit deux divisions 
successives, très inégales au point de vue de la  répar­
tition du  cytoplasm e, m ais égales par la quantité de

C) Le volume des Archives de Biologie qui les contient porte 
la date de 1883, mais en réalité le travail de Van Beneden n'a été 
livré au public que dans les premiers mois de 1884.

(?) Pour plus de clarté, j'emploie dans mon exposé la term i­
nologie moderne et non celle en usage en 4884.
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chrom atine attribuée aux quatre cellules filles ; ainsi se 
form ent les globules polaires qui sont, comme on l'avait 
déjà supposé, des œufs abortifs, et l’œ uf m ûr propre­
m ent d it ou ooiide. Mais les mitoses de m aturation ne 
sont pas des karyokinèses ordinaires, car après qu’elles 
sont achevées, le noyau de l ’œ uf m ûr, comme celui des 
globules polaires d’ailleurs, ne renferm e plus que la 
moitié du nom bre des chromosomes d’une cellule nor­
male. L’œ uf m ûr est d o m  essentiellem ent caractérisé 
par ce que son noyau, que Van Beneden appelle pro- 
nucleus femelle, n ’est m orphologiquem ent q u ’un  demi- 
noyau; chez l’Ascaris, deux chromosomes au lieu de 
quatre en tren t dans sa composition ; c’est probablem ent 
pour cela q u ’il reste inerte et est incapable de se seg­
m enter.

Ce fait é tant établi, Édouard Van Beneden poursuit 
son étude et constate que par la fécondation, le sper­
matozoïde, en pénétrant dans l’œ uf lui apporte p réci­
sém ent les chromosomes qui lui m anquent, car son 
noyau, à lui aussi, est rédu it de moitié.

Dès lors la signification de la fécondation s’éclaire; 
le voile qui cachait l’intim ité des processus don t elle 
s ’accompagne est déchiré : elle consiste dans le rem ­
placem ent, p a r l ’élém ent mâle, des chromosomes que 
l ’œ uf a re je tés en m ûrissant. Contrairem ent à ce que 
l’on croyait généralem ent, sur la foi des travaux 
d’O. Hertwig, la fécondation n ’est donc pas la copulation 
de deux noyaux de sexes différents, car ni l ’œuf, ni le 
sperm atozoïde n ’ont un noyau complet. Les observations 
de Van Beneden établissent pour la prem ière fois, et 
d ’une façon définitive, le lien  causal qui un it deux phéno­
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m ènes biologiques qui se succèdent im m uablem ent chez 
tous les anim aux : la m aturation et la fécondation ; 
l'élim ination chrom atique qui se fait pendant la pre­
m ière rend nécessaire et intelligible le remplacement 
qui caractérise la seconde; ou, en d ’autres term es, la 
m aturation est la condition indispensable He la fécon­
dation et elle en est en même tem ps la raison d ’être.

Dès le m oment où Édouard Van Beneden formulait 
les conclusions que je  viens de résum er, c’est-à-dire en 
1883-1884, l’idée s’im posait, et il l’eut le prem ier, qu’il 
devait exister, sous une forme quelconque, un paral­
lélisme entre l’oogénèse et la sperm atogénèse, qu’il 
devait y avoir aussi une sorte de m aturation des sper­
matozoïdes.

Dans une note publiée en 1884, en  collaboration avec 
M. Ch. Julin, les auteurs tentent de fonder ce parallé­
lisme sur des faits. Mais il n ’y a lieu de re tenir de ce 
travail, qui porte aussi sur l’Ascaris du cheval, que la 
confirmation de ce que la fécondation avait déjà démontré, 
à  savoir que le noyau du spermatozoïde m ûr n ’est bien 
qu’un noyau rédu it de m oitié, ne contenant, dans l ’objet 
choisi,que deux chrom osom es. Le mécanism e même de la 
réduction leur a échappé. Ce n’est que quelque années 
plus tard que d ’au tres auteurs, notam m ent 0 . Hertwig, 
disposant de techniques plus parfaites, on t pu constater 
avec toute la netteté désirable que dans la sperm ato­
génèse de l ’Ascaris aussi, la m aturation consiste en deux 
divisions successives des sperm atocytes, grâce auxquelles 
se form ent quatre sperm atozoïdes, n ’ayant chacun que 
deux chromosomes dans leu r noyau. Le parallélism e 
en tre  la sperm atogénèse et l ’oogénèse, soupçonné par
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Van Beneden, m ais dont il n’avait pu voir toutes les 
étapes, est donc parfait à une différence près, m ais qui 
est d ’im portance : dans l’oogénèse, des quatre cellules 
issues de la m aturation, tro is sont abortives et m eurent, 
tandis que dans la sperm atogénèse elles restent toutes 
vivantes et actives.

Mais poursuivons l’analyse du mémoire de 1884. L’œ uf 
fécondé possède donc deux pronuclei, mâle et femelle, 
c’est-à-dire deux demi-noyaux, représentés chacun, chez 
l’Ascaris, p a r deux chromosomes. Tout de suite la seg­
m entation comm ence, et par un exam en m inutieux des 
divers stades et des aspects morphologiques de la division 
cellulaire, Édouard Van Beneden constate qu’au moment 
de la m itose, chacun de ces quatre chromosomes se 
fend longitudinalem ent, se dédouble, et que chaque 
moitié, se rapprochant des pôles opposés de la figure 
mitotique, entre dans la constitution du noyau d ’une des 
deux cellules filles. D’où la conclusion, par généralisation, 
que dans toutes les cellules nées de la segm entation de 
l’œuf, le noyau contient quatre chromosomes dont deux 
sont femelles et tiren t leur origine de l’œuf, les deux 
autres étant mâles et apportés par le sperm atozoïde. En 
ce sens, l ’œ uf fécondé et toutes les cellules qui en pro­
viennent sont donc, selon l ’expression de Van Beneden, 
herm aphrodites; les oogonies et les sperm atogonies, 
cellules-souches des œufs m ûrs et des sperm atozoïdes, le 
sont aussi, et il émet l ’hypothèse que la réduction karyo- 
gamique, c’est-à-dire la m aturation, est une sorte d’épu­
ration nucléaire, un re je t par la cellule sexuelle en for­
m ation des élém ents chrom atiques de l’autre sexe.

Les faits su r lesquels cette notion repose n ’ont jam ais

—  183 —



Annuaire de l'Académie.

été sérieusem ent contestés, mais en revanche la théorie 
de l’herm aphrodism e initial des gamètes a été vivement 
critiquée. En réalité, je  crois que le m ot d’herm aphro­
dism e employé par Van Beneden était mal choisi, mais 
que l’idée qu 'il avait voulu exprim er renferm e peut-être 
un  g rand  fond de vérité. Il en découlerait, et ce fut une 
objection que l ’on fit, que s’il en était ainsi, des quatre 
spermatozoïdes provenant d’une sperm atogonie herm a­
phrodite, deux devraient être mâles (au point de vue 
chromatique) et deux femelles. Or, de multiples obser­
vations récentes, portant sur un nom bre considérable 
d’espèces anim ales, ont établi la réalité d’un d im or­
phism e des sperm atozoïdes qui sont, en nom bre égal, 
déterm inants du  sexe mâle ou du sexe femelle. Je sais 
bien que ce dim orphism e est lié à l’existence de chro­
mosomes particuliers, d ’hétérochrom osom es, mais il n ’en 
est pas m oins suggestif. Bien d’autres observations 
encore, surtout celles de fécondations hétérogènes, ont 
établi le pouvoir qu ’a l’œ uf d ’élim iner une rhrom atine 
étrangère après l’avoir incorporée pendant un temps 
plus ou m oins long. De-là à l’épuration chrom atique de 
la m aturation, il n ’y a qu’un pas qu’il n ’est peut-être pas 
trop tém éraire de franchir.

Tel est l ’essentiel du grand mémoire d’Édouard 
Van Beneden. Il reste un des m onum ents de la Biologie. 
Il est vrai que certains détails du m écanism e de la m atu­
ration de l’oocyte d ’Ascaris lui avaient échappé, que la 
figure ypsiliform e, par exem ple, est probablem ent a rti­
ficielle. Ce sont là des im perfections inévitables dans 
une œuvre de sem blable envergure et qui n’entam ent 
pas la solidité de l’ensemble. Tous les faits que j ’ai
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rapportés, et qui étaient à cette époque entièrem ent 
nouveaux, ont été m aintes fois confirmés sur les objets 
les plus variés et sont définitivement acquis au patri­
moine de la Science.

Leur retentissem ent fut im m ense; ils ouvraient à la 
recherche une voie vierge et qui prom ettait d’être  
féconde. Elle le fut en effet; mais avant d’exam iner l’in­
fluence qu’eut le travail de Van Beneden sur la m arche 
du progrès scientifique et d ’exposer, par la même occa­
sion, certaines idées dont je  n ’ai pas encore fait m ention 
ju sq u ’ici, je  voudrais rappeler brièvement l’état du p ro ­
blème de la fécondation avant la date m ém orable de 
1884; d’autant plus que Van Beneden lui-m êm e avait 
déjà, à plusieurs reprises, porté sur lui son attention.

J’ai déjà noté que dans son prem ier m ém oire (1868, 
paru en 4870) il défend, avec d ’autres d ’ailleurs, la nature 
un ice llu lare  de l ’œuf, encore fort combattue à cette 
époque et qu’on ne m et plus en doute aujourd’hui.

Plus lard, en 1873,1876, 1880, soit seul, soit en colla­
boration avec M. Ch. Julin, il fait connaître des observa­
tions nouvelles su r la m aturation, la fécondation e t la 
segm entation de l’œ uf des Échinoderm es et surtout des 
Mammifères. L’importance de ces études, sans être  com ­
parable à celle de la m onographie de 1884, n’en est pas 
m oins très réelle.

Il n’est guère encore question de chrom atine et surtout 
de chromosomes à cetteépoque. L’opinion de Van Beneden 
sur le rôle de la vésicule gcrminative de l’oocvte dans la 
formation du noyau de l’œ uf m ûr ou pronucleus femelle, 
ainsi qu’il le désigne est quelque peu incertaine. Il voit 
deux noyaux dans l’œ uf fécondé des Mammifères, l’un
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périphérique e t l’autre central, le prem ier form é peut- 
être, suppose-t-il, aux dépens de la substance du ou des 
sperm atozoïdes qui se sont accolés à la surface.de l'œuf, 
et pouvant de ce chef être désigné sous le nom  de pro- 
nucleus m âle. Mais il n ’a pas pu jusqu’alors observer la 
pénétration d’un sperm atozoïde dans l’œuf, ni p a r consé­
quent reconnaître  son rôle dans la constitution de ce 
pronucleus. En 1880 encore, il s’exprim e ainsi : « Le 
rajeunissem ent de la cellule (') présente deux phases : 
dans la prem ière la cellule (œuf) se débarrasse à la fois 
d’une partie  déterm inée de son noyau (corps directeurs) 
et de certains éléments protoplasm iques (liquide périvi- 
tellin et m em brane vitelline); dans la seconde phase, 
les parties expulsées sont remplacées grâce à la conju­
gaison qui se fait entre la partie femelle de l ’œ uf et le 
ou les sperm atozoïdes ».

Rien q u ’à lire  cette citation, on voit le pas fait entre 
1880 et 1884. Ainsi que Rabl l’a justem en t fait rem arquer, 
jusqu’en 1880 Van Beneden tend plutôt à considérer le 
rôle du (ou des) spermatozoïdes comme étant de nature 
chimique. Pourtant, il est juste  de le reconnaître , dès 
1875 0 . Hertwig avait établi par des faits qui, m algré 
quelques lacunes, étaient dém onstratifs, la pénétration 
d’un sperm atozoïde dans l ’œ uf d’Oursin et reconnu la 
continuité m orphologique qui existe entre sa tê te  e t le 
pronucleus m âle ; il convient de lui a ttribuer le m érite 
de cette découverte essentielle. Mais ce n ’est qu’en 1884 
qu’Edouard Van Beneden a positivement observé chez

(*) C 'est-à-dire la maturation et la fécondation.
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l’Ascaris des faits analogues et y a ajouté les compléments 
fondamentaux que l’on sait.

L’année 1884 m arque donc une date m ém orable et 
inaugure une étape nouvelle dans l’histoire de la  m atu­
ration et de la fécondation.

Édouard Van Beneden avait attribué aux constatations 
qu’il avait pu faire sur l’œ uf de l’Ascaris et aux conclu­
sions qu’il en avait déduites une portée tout à fa it géné­
rale. Il estim ait, à jus e titre, q u ’un acte biologique 
aussi fondamental que la fécondation, un acte qui assure 
la continuité de la vie sur le globe, doit se dérou ler 
selon des processus analogues chez tous les êtres vivants: 
chez tous il doit se faire une réduction karyogam ique 
suivie d’un rem placem ent des parties éliminées. 11 avait 
pleinement raison ; d’innom brables travaux ont dém ontré 
le bien-fondé de sa généralisation, et ce qu’il avait vu 
chez l’Ascaris, on l’a retrouvé, avec de simples variantes 
dans les détails, non seulem ent dans le règne anim al, 
mais aussi dans le règne végétal.

(le n’est pas tout encore; les êtres vivants ne se rep ro ­
duisent pas que par la voie sexuée; celle-ci est, à la 
vérité, très universellem ent répandue, mais elle peut 
s’associer à d ’autre modes de propagation : p a r voie 
parthénogénétique, par voie agame (bourgeonnem ent, 
sporulation végétative, etc...). De plus les organism es 
unieellulaires, les Protistes, prolifèrent aussi par des 
modes qui ressem blent fort à la sexualité et à l’agam ie.

Tant qu’on ignorait tout ou presque tout de la  fécon­
dation, la reproduction des Protistes ou les form es 
exceptionnelles, agames ou parthénogénétiques, des 
Métazoaires n ’entraient dans le cadre d’aucune loi géné-
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ra ie ; tout critérium  m anquait pour leur analyse et elles 
n'avaient guère qu'une valeur descriptive.

La découverte par Van Beneden de l’évolution de la 
chromatine nucléaire pendant la m aturation et la fécon­
dation de l ’œ u f a apporté le critérium  nécessaire, car 
toutes les cellules ont un noyau (*) ; tous les noyaux 
contiennent de la chrom atine qui peut prendre, à certaines 
périodes de son évolution, la forme de chromosomes. 
Alors, les recherches su r les formes aberrantes de la 
reproduction et su r la conjugaison ou la sporulation des 
Protistes p riren t un  sens. Les cycles évolutifs, les a lte r­
nances de génération, etc , purent être soumis à l’ana­
lyse par le m êm e critérium  dont l’inestim able valeur, 
par là même, s ’affirma plus encore.

On sait com bien furent féconds les travaux dont ces 
questions firent l ’objet; sans doute elles ne sont pas 
encore entièrem ent résolues, mais elles s’éclairent 
pourtant et leu rs données sont m aintenant bien posées : 
on ne doit pas oublier qu’en dern ière  analyse, c’est à 
Édouard Van Beneden qu’on le doit.

Mais notre dette ne s’arrête pas là. Un savait déjà, 
avant 1884-1887, grâce à Flem m ing, à S trasburger, à 
d’autres encore, que la chrom atine prend la forme de 
chromosomes quand le noyau se divise; on  avait vu que 
lors de la m itose, chaque chromosome se fend longitu­
dinalement en deux moitiés qui se rendent respective­
m ent dans chacune des cellules filles. Si Guignard a

(i) Les exceptions telles que les microbes, par exemple, sont 
peut-être plus apparentes que réelles et n ’enlèvent rien à la portée 
générale des faits dont il est question ici.
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reconnu le prem ier la réalité  de ce chem inem ent dans 
les cellules végétales, Édouard Van Beneden en a donné 
la dém onstration complète dans l’œ uf fécondé, en  m on­
tran t que les deux prem iers blastom ères reçoivent la 
m oitié de chacun des chromosomes mâles et femelles et 
que le m êm e fait se reproduit avec les mêmes consé­
quences dans toutes les divisions ultérieures. C’est en 
1887 que cela fut établi par lui de façon définitive.

Ces acquisitions, s’ajoutant à la réduction chrom atique 
dans la m aturation et au rôle du noyau sperm atique dans 
la fécondation, indiquaient que la chromatine est dans 
la cellule un  élém ent m orphologique de prem ière 
im portance.

En 1885, Cari Rabl s’était efforcé de prouver que, dans 
le noyau, la structure chromosomiale est fondamentale, 
que m ême quand il est au repos, il reste formé de 
chromosomes individualisés mais assez modifiés dans 
leu r structure pour en devenir indistincts; au m oment 
de la m itose ils ne se reform ent pas de toutes pièces ; ils 
ne font que reprendre leur netteté et leur constitution 
originelles. C’est ce qu’on appelle habituellem ent la 
théorie de la persistance ou de la continuité des chro­
mosomes à travers toutes les phases de la vie cellulaire.

Rabl, dans son travail su r l’œ uvre d’Édouard Van 
Beneden, revendique cette théorie comme é tan t sa 
propriété personnelle et déclare que quiconque d ira le 
contraire comm ettra un attentat contre la  vérité histo­
rique!

Dussé-je encourir l’anathèm e, je  ne puis adm ettre 
l’opinion de Rabl qu’avec des réserves qui en détournent 
fortem ent le sens. La vérité  historique est que Rabl
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a donné une form ule rigide, beaucoup trop  rigide même, 
à une idée bien plus prudente qu ’Édouard Van Beneden 
avait émise dès 1884 comme une conséquence directe de 
ses observations. Il disait, en effet, que les chromosomes 
des pronuclei resten t distincts ju sq u ’au  m oment de la 
form ation des noyaux des deux prem iers blastom éres et 
qu’il y a des raisons de croire que m ême dans ces 
noyaux, ils ne se confondent pas. Il considérait donc 
aussi les chromosomes comme des individualités m or­
phologiques qui existent, ne fût-ce que virtuellement, 
dans le noyau au repos. Il précise m ieux sa pensée 
en 1887 quand il écrit que le noyau réticulé au repos, 
un ique en apparence, est en réalité constitué, chez 
l ’Ascaris, de quatre parties distinctes, juxtaposées entre 
elles et liées en un tout.

Évidemment Van Beneden n’affirme pas, parce que 
cela dépasse les lim ites des possibilités d ’observation, 
que les anses chrom atiques aux dépens desquelles 
s’édifie un noyau se retrouvent comme telles dans celles 
qui se form eront au m oment de la division subséquente 
de ce noyau, tandis que Rabl l’affirme et je  consens 
volontiers à lui laisser la « propriété » de cette affir­
m ation. Mais ce que Van Beneden croit vrai, c’est que les 
chrom atines mâles et femelles resten t indépendantes 
à travers toutes les générations.

D’ailleurs la vérité historique se dégage de considéra­
tions bien plus pérem ptoires encore. Toute théorie de la 
persistance et de la continuité des chromosomes, 
qu’elle soit rigide comme Rabl la form ule ou qu’elle ait 
la souplesse que lui donne Van Beneden, n’a de sens, 
n ’a d’intérêt, ne s’élève au-dessus d ’u n e  notion pu re­
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m ent descriptive que si la constance du nom bre des 
chromosomes dans les cellules de chaque espèce vivante 
est établie, et s’il est établi aussi que ce nom bre est 
composé par moitiés d ’élém ents d’origine mâle et femelle 
assem blés par la fécondation. Ce sont là questions de 
fait et non de théorie, et de ces faits Van Beneden 
en a donné, en 1884, la preuve pérem ptoire, confirmée 
et généralisée depuis lors par une foule d’auteurs. Ces 
deux découvertes sont la raison d’être d 'une théorie de 
la persistance des chrom osom es; ce sont elles qui lui 
donnent une signification.

J ’ajouterai enfin qu’à mon sens du moins, dans l’état 
actuel de la Science où l’on parle un  langage m oins 
purem ent morphologique qu’en 1885, où l’on recherche 
moins la perm anence organique de structures cellulaires 
que l’apparition des facteurs physico-chimiques qui les 
provoquent, la conception prudente et objective de 
Van Beneden est celle qui répond le mieux à nos 
conceptions. La théorie de Rabl n ’y ajoute qu’un postu­
lat hypothétique, l ’existence constante d ’organites indi­
viduellem ent définis et im m uables, même à des stades 
où l’observation la plus m inutieuse ne parvient pas 
à les déceler.

La théorie de la constance du nom bre des chromo­
somes et de leur perm anence organique a rallié l’opinion 
d’un  très grand nom bre de cytologistes : Boveri, 
0 . Hertwig, Strasburger et b ien  d’autres encore. Elle a 
m ême vu son importance g rand ir au cours des années, 
au fur et à m esure que l’étude des m écanism es de 
l ’hérédité se plaçait à l’avant-plan des recherches 
biologiques. En effet, de la série im posante des faits
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suivants : rôle des chromosomes dans la division cellu­
laire; constance de leur nom bre; participation égale 

*  (sous réserve des hétérochrom osom es découverts beau­
coup plus tard) de l’œ uf et du sperm atozoïde dans 
la fixation de ce nom bre ; réduction de moité lors de la 
m aturation des cellules sexuelles des deux sexes; com­
position presque exclusivem ent chrom atique du sperm a­
tozoïde, divers auteurs, notam m ent 0 . H ertw iget Stras- 
burger, suivis bientô t par Van Beneden lui-même et par 
une foule d ’autres, ont conclu que la chromatine 
nucléaire est le support organique des tendances hérédi­
taires; en d ’autres term es que l 'héréd ité , qui n ’est que 
l’ensem ble des facteurs du développem ent, a son siège 
essentiel dans le noyau. Les théoriciens qui, comme 
0  Hertwig et Strasburger, croient à l ’existence d ’un 
idioplasm e, d’un  plasma ancestral lentem ent élaboré, 
renferm ant dans sa substance tout ce que l'hérédité 
contient de m ystère, le localisent dans les chromosomes.

Cette théorie, qui s’ajoute à celle de la  continuité et lui 
donne son entière signification, fut très fructueuse; elle 
a suscité de nom breuses recherches et provoqué des 
découvertes intéressantes. Or, s’il e st vrai qu’Edouard 
Van Beneden ne l ’a pas exprim ée le p rem ier, il n ’en est 
pas m oins vrai qu’elle est en grande partie  fondée sur 
ses observations.

Ce n’est pas ici le  lieu de la d iscuter ni de la critiquer ; 
je  dirai pourtant qu’à mon avis du  m oins, certaines 
données de l’embryologie causale s ’accordent mal avec 
elle, qu’elle est trop  purem ent m orphologique et qu’elle 
établit entre le noyau et le cytoplasm e une hiérarchie 
que contredisent de nom breux faits expérim entaux.
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Mais ces réserves faites, tout le m onde doit reconnaître 
que la chrom atine joue un rôle incontestable dans le 
déroulem ent de l’hérédité et qu’elle conditionne sinon 
totalem ent, du moins pour une grande part, la m ani­
festation des tendances paternelles.

Enfin, pour term iner ce chapitre, je  rappellerai encore 
que la découverte de la réduction karyogaimque a 
suscité, parce qu’elle leur donnait un  sens, les nom ­
breuses et rem arquables recherches, parues depuis une 
vingtaine d ’années, sur l’évolution de la chrom atine 
dans le développem ent des oocytes et des sperm atocytes, 
préalable à l’établissem ent des m itoses de m aturation. 
Il en est sorti, en tre autres, la théorie féconde aussi de 
la conjugaison ou de l’appariem ent des chrom osom es, 
qui fut entrevue pour la prem ière fois dans le laboratoire 
de Van Beneden par un de ses élèves, Hans de Wini­
warter, e t complétée ensuite par K.-E. Schreiner, V. Gré­
goire et bien d ’autres auteurs.

Pour toutes ces raisons, quand on pense aux origines 
de la belle efflorescence actuelle de la Cytologie et de la 
Biologie générale, la grande figure d’Édouard Van Bene­
den revient inévitablem ent à la m ém oire. Que ceux qui, 
engagés dans les voies de l’em bryologie causale, cher­
chent par d ’autres méthodes que celles de la rporphologie 
pure à com prendre les phénom ènes dynamiques de la 
fécondation, n’en perdent pas non plus le souvenir : 
Van Beneden est un de ceux qui leu r ont fait connaître 
l’objet de leurs études et qui leur ont ouvert la voie.

♦♦ *

En raison du scrupule que m ettait Edouard Van Bene- 
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den à exam iner les faits sous toutes leurs faces, il y a 
dans les m ém oires dont j 'a i parlé  jusqu’ici bien des 
observations et des idées encore qui doivent être 
signalées. Les unes seront envisagées plus loin, mais 
il en est d ’autres dont je  voudrais, tout de suite, d ire  un 
mot.

La structure du protoplasm e d’abord. Elle était fort 
à l'o rd re  du jour en 1884-1887, et l ’œuf et le sperm ato­
zoïde d’Ascaris faisaient u n  beau m atériel d ’étude. 
Bütschli, Flemm ing, pour ne  citer qu’eux, avaient 
chacun leu r théorie. L’idée qui dom inait alors était que 
le protaplasm e est une substance ou plutôt un complexe 
de substances, organisé, c’est-à-dire structuré. C’est 
dans l 'œ u f, naturellem ent, qu’on doit s’attendre à 
trouver cette structure sous sa forme la plus pure, sans 
les modifications fonctionnelles qu’elle subit dans les 
tissus, car le deutoplasme peut presque toujours être 
aisém ent reconnu.

Pour Van Beneden, le protoplasm e est un treillis de 
fines fibrilles, avec des granulations aux points nodaux; 
c’est là, en somme, la constitution élém entaire de la 
substance contractile. Aussi com pare-t-il les fibrilles 
moniliformes des asters et des fuseaux de division à 
des élém ents musculaires striés et attribue-t-il à leur 
contractilité un  rôle im portant dans la cytodiérèse.

Aujourd’hui, il faut le reconnaître , la question de la 
structure du protoplasme a perdu beaucoup de son 
intérêt. On recherche plus sa composition physico- 
chimique que les détails de son organisation On ne lui 
reconnaît pas de structure in itiale , mais des états pure­
ment fonctionnels. La physique des colloïdes a ouvert des
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horizons nouveaux et le point de vue m orphologique a 
dû lui céder le pas.

La découverte des sphères attractives avec leu r 
corpuscule central (centrosome) est plus im portante 
parce qu’elle est restée d’actualité.

Dans toute cellule en division, la  sphère est facile à 
reconnaître aux pôles du fuseau m itotique; les rayons 
astériens sont centrés sur elle et, dans la division cellu­
laire  et nucléaire, elle semble jo u er un rôle actif.

Il convient d 'en  parler ici avec quelque détail, d’abord 
à cause de l’in térêt incontestable qu’elle offre, mais aussi 
parce qu’elle a donné lieu, en tre  Van Beneden et Boveri, 
à des discussions vives et à des revendications de prio­
rité  dont Cari Rabl, dans son m ém oire, a fait longuem ent 
e t complètement la narration . Je la ferai néanm oins, moi 
aussi, mais en la débarrassant de la passion que Rabl y 
a m ise, et j ’estime qu’ainsi la m ém oire d’Édouard 
Van Beneden sera m ieux honorée.

C’est incontestablem ent Edouard Van Beneden qui a 
donné la  prem ière description m inutieuse et exacte de la 
sphère attractive et de son corpuscule central dans l’œ uf 
ou les blastom ères d’Ascaris en division. C’est lui qui, le 
p rem ier, leur a a ttribué un  rô le essentiel dans la division 
cellulaire  et en a admis l’existence dans toute cellule, 
m ême au repos. Sans doute, bien avant qu’il n ’étudiât 
l’Ascaris, on avait vu, aux pôles du fuseau nucléaire, un 
corpuscule plus ou moins bien individualisé et lui-même, 
en 1876, l’avait nettem ent signalé chez les Dicyémides. 
Mais en 1887 il va bien plus loin, e t dans une étude 
rem arquable, il dém ontre avec figures et photographies 
à l ’appui, qu’une sphère persiste dans la cellule à côté du
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noyau au repos dans l’intervalle en tre  les m itoses; qu’on 
doit par conséquent la considérer comme un organe 
perm anent au m ême titre  que le noyau; que de même 
que celui-ci se m ultiplie par division, toute sphère 
attractive procède aussi par division d ’une sphère anté­
rieu re ; qu’elle est enfin le facteur déterm inant de la 
karyo- et de la cytodiérèse. Quand une cellule va se 
diviser, cela est annoncé par la division de la sphère 
elle-même qui précède ainsi celle du noyau ; et m ême le 
corpuscule central, sinon la sphère tout entière, s’allonge, 
s’étrangle et se coupe en deux avant l’achèvement 
complet de la mitose antérieure.

C’était là, évidem ment, des faits de prem ière im por­
tance : trouver dans les cellules un  organe nouveau, aussi 
constant que le noyau, provenant comme lui, dans les 
cellules filles, de la subdivision de l’organe analogue de 
la cellule m ère, provoquant et d irigean t le cycle de toute 
prolifération, c’était apporter à la théorie cellulaire un 
des compléments les plus retentissants qu’elle eût reçus 
depuis sa fondation. Aussi Van Beneden tenait-il beau­
coup à l’honneur de cette découverte.

Il lui fut cependant contesté par Boveri qui le reven­
diqua pour lui-même. Ce fut à to rt pourtant, si l ’on con­
sulte les dates et si l’on exam ine im partialem ent les 
faits.

Après la publication du travail de Van Beneden en 
1884, Boveri avait entrepris, sur le m êm e objet, l’Ascaris 
mégalocéphale, d’en vérifier les résultats et éventuelle­
m ent d’en ajouter de nouveaux. Le 3 mai 4887, il fit à 
la Société de Morphologie et de Physiologie de Munich 
une comm unication prélim inaire dont le seul poin t à
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retenir, pour le sujet qui nous occupe, est qu’il signale 
non seulem ent l'existence du corpuscule polaire (sphère 
attractive ou p lutôt corpuscule central de Van Benedeni, 
m ais encore qu’à trois reprises, il l’a vu se diviser. Il 
n’in terprète pas et ne développe pas de conclusions 
générales.

Trois mois plus tard , le 6 août 1887, Édouard Van 
Beneden déposait sur le buieau de notre Académ ie.le 
travail dont j ’ai résum é plus haut les conclusions, 
travail très suffisamment détaillé, illustré de plusieurs 
planches et de m icrophotographies exécutées par A. 
Neyt. Le Moniteur Belge du 20 août en donnait un ré ­
sum é succinct et le Bulletin  le publiait le 13 octobre 
suivant. Le travail in  extenso de Boveri. fort in téressant 
d’ailleurs, ne sorta it de presse qu’au cours de l ’année 
suivante.

A ce rappel de dates, il convient d ’ajouter qu’eu 
février 1887, Édouard Van Beneden avait exposé et 
dém ontré les résultats de ses recherches dans une 
conférence faite à la Société belge de Microscopie, à 
laquelle assistaient notam m ent Leo Errera et P. Fran- 
cotte. Cette conférence n ’a m alheureusem ent pas été 
publiée. Enfin, en  1885, dans une lettre  personnelle à 
Flemming, dont le texte m ’est inconnu, il lui avait déjà 
fait part des principales de ses observations.

La conclusion m ’appara ît'c la ire . 11 est probable que 
Van Beneden a vu le prem ier la division de la sphère  
attractive e t de son corpuscule central, mais Boveri, 
ayant fait une observation analogue, l’a publiée avant 
lui. En revanche, et c’est à mon avis l’essen tie l, c’est 
Edouard Van Beneden qui, avant tout autre, a form ulé
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la conclusion que toute sphère attractive procède par 
division d’une sphère antérieure et qu’elle est u n  organe 
perm anent de la cellule. Pour inégale q u ’elle soit, là 
part reste belle pour les deux observateurs.

La notion des centrosom es (c’est le term e générale­
m ent employé pour désigner le corpuscule central de 
Van Beneden) s’est, à partir de 1887, rapidem ent ré ­
pandue. Boveri a m ontré l ’origine sperm atique du 
centrosome de l’œ uf fécondé et y a vu la cause de la 
mise en m arche de la segm entation. Puis une foule 
d’auteurs l’on t étudié au point de vue anatom ique et 
fonctionnel dans les cellules les plus diverses. Le cen- 
trosome a été pendant vingt ans l’un des objets d’études 
favoris des cytologistes et des histologistes. On l’a re­
trouvé dans toutes les cellules en mitose, dans une 
foule de cellules des tissus au repos; on en a suivi la 
curieuse évolution dans l’oogénèse et dans la sperm a- 
togénèse; on en a étudié la destinée dans la cellule 
adulte qui se prépare  à accomplir sa fonction physio­
logique; on a reconnu ses connexions avec les g ranu­
lations basales des cils vibrátiles ou des bordures en 
brosse, e tc ... Enfin les expérim enlateurs, en cherchant 
à reproduire artificiellem ent l’action 'qu 'il parait exercer, 
ont été mis su r la trace de cycles évolutifs du proto­
plasme dont l ’analyse prom et d’être féconde.

Ainsi donc, une fois de plus, l’esprit synthétique et 
hardim ent généralisa teur d’Édouard Van Beneden a 
orienté la science dans la voie du progrès.

L’œut est donc une cellule; m ais elle possède certains
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caractères particuliers q u ’Édouard Van Beneden a été 
l’un des prem iers à reconnaître ; elle est polarisée, c’est- 
à-dire qu’elle présente u n  axe dont les extrém ités sont 
différentes par leur constitution et par leur destinée; elle 
est en outre sym étrique bilatérale, c’est-à-dire qu’un  seul 
plan p<*ut la couper en deux moitiés sem blables entre 
elles.

C'est ainsi qu'en 1884, il exprim ait sa pensée ; plus 
lard, en 1887, il précisait en disant que toutes les cellules 
issues de la segm entation de l’œ uf possèdent ces carac­
tères de polarité et de sym étrie bilatérale. Et il ajoutait 
que cette sym étrie b ilatérale de la cellule est probable­
m ent la cause de la sym étrie bilatérale des organism es 
plus complexes, des anim aux en particulier. Cari Rabl 
s’est très tôt rallié à cette idée et en a tiré d 'im portantes 
conséquences au point de vue histogénètique (*).

C’est dans ses études su r les Tuniciers, faites en colla­
boration avec M. Cli. Julin , e t spécialem ent dans leurs 
recherches su r la segm entation chez les Ascidiens dans 
ses rapports avec l’organisation de la larve (1884), que 
cette notion prit, dans son œuvre, la forme la plus 
objective.

Ainsi qu'on l ’a dit souvent, ce petit travail est non 
seulem ent l ’un des prem iers, mais aussi l ’un des meil­
leurs su r la segm entation de l’œuf. Il y est dém ontré, 
avec une rem arquable netteté , qu’à tous les stades le

C) C. Rabl, dans son analyse de l'œuvre de Van Beneden, a donné 
à cetle idée des développements considérables, l a érigée en une 
théorie complète qui, dans la forme où il la présente, est passible 
de très graves objections,
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germ e en form ation présente une sym étrie  bilatérale 
— et une polarité — évidente; que le plan de première 
segm entation de l’œuf est aussi le plan de cette sym étrie; 
q u ’il se m aintient dans tout le cours du développem ent 
e t coïncide exactem ent avec celui de la gastru la et de la 
larve urodèle. Dès que la prem ière figure karyokinétique 
s’est édifiée dans l’œuf, on peut déterm iner dans ce 
d e rn ie r les moitiés droite et gauche, an térieu re  et posté­
rieu re , comme les faces dorsale et ventrale de l’embryon 
fu tu r. Van Beneden et Julin ont ainsi pu suivre, stade par 
stade, la descendance des prem iers b lastom ères et leur 
destinée; ils ont, pour la prem ière fois dans un œuf 
strictem ent bilatéral, tracé ce qu’on appelle  aujourd’hui 
le « cell-lineage » et cela avec une précision  qui a ra re ­
m ent été égalée.

L’exactitude de leurs observations a d’a illeurs été con­
firmée depuis lors, à diflérentes reprises, notam m ent en 
4905 par Conklin.

L’œ uf des Tuniciers subit donc une segm entation 
déterm inative, une segmentation en m osaïque, selon 
l’expression de W. Roux.

A la vérité on connaissait déjà, à cette époque, d ’autres 
exem ples de segm entation déterm inative et le « cell- 
lineage » avait déjà été suivi dans quelques autres espè­
ces. Ainsi, Van Beneden lui-même, en 1868, avait reconnu 
que chez’Gammarus locusta, dès les p rem ières divisions 
de l’œuf, les faces droite et gauche, ven tra le  et dorsale 
de l’em bryon sont déjà indiquées. Mais c ’est en réalité à 
Cari Rabl que revient le m érite d’avoir fa it su r ce sujet, 
en  p renant comme m atériel J ’œ uf des Mollusques, la 
prem ière étude consciem m ent dirigée vers un  but défini.
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En outre, en 1883, W. Roux, s’adressant à un organism e 
exactem ent b ilatéral, avait déjà rem arqué, par d ’autres 
m éthodes, la coïncidence au m oins habituelle, chez la 
grenouille, du prem ier plan de segm entation et du plan 
de sym étrie bilatérale de l’em bryon.

Le travail de Van Beneden et Julin  n ’en m arque pas 
m oins une date im portante dans l’histoire de r.os con­
naissances. Avec ceux de Cari Rabl et de W. Roux, il a 
contribué à poser devant la science le problèm e des 
localisations germ inales de l’œ uf et de la signification 
biologique de la segm entation.

A partir de cette époque,les études su rle  «cell-lineage» 
se sont succédées nom breuses, chez un  bon nom bre 
d’anim aux. L’em bryologie causale s ’est aussi em parée  
de la question et y a trouvé un vaste champ d’études ; 
par diverses méthodes expérim entales elle a recherché 
l’origine, le m oment d ’apparition, le degré de lab ilité  ou 
de fixité des localisations germ inales, en même temps 
que les conditions internes et externes nécessaires à la 
réalisation de leurs potentialités. Elle est la form e 
actuelle de l’étude des propriétés de l’œ uf; m ais il est 
bon de rappeler à ceux de ses adeptes qui m anifeslent 
un certain dédain pour la m orphologie, que c’est à des 
hommes comme Éd. Van Beneden, à de purs morpholo- 
gistes, q u ’ils doivent la connaissance de l’objet m êm e de 
leurs recherches.

*
*  *

J’ai parlé longuem ent et en prem ier lieu de la partie 
de l’œuvre de Van Beneden qui traite  de l’œ uf et de sa 
m aturation, de la fécondation et de la segm entation,
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parce que les g rands résultats dont la science lui est 
redevable ont une portée tout à fait générale, sortent du 
cadre de l’em bryologie proprem ent dite et entrent dans 
le patrim oine de la Biologie générale.

Les travaux q u ’il me reste à exam iner ont un objet 
plus spécial ; ils n’en sont pas moins d ’une grande im por­
tance, et leur auteur, en leur im prim ant la m arque de 
son talent, leu r a  assigné une place dans l’Histoire de la 
morphologie.

Il s'agit des recherches sur la m orphologie des Tuni- 
ciers, faites avec la collaboration de M. Ch. Julin, de 
plusieurs études sur les prem ières phases du développe­
m ent des Mammifères, et de travaux restés en partie 
inachevés su r l ’anatom ie et le développem ent des 
Cérianthes.

Cérianthes, Tuniciers, Mammifères, voilà des groupes 
zoologiques b ien  éloignés les uns des autres, et il sem ­
b lerait que leu r choix n ’eût été déterm iné que par les 
hasards de la  récolte des m atériaux.

Il n ’en est rien  cependant. Une idée générale - comme 
toujours — re lie  tous les détails dans leu r diversité et 
explique ce choix. Cette idée, c’est la connaissance de 
l’évolution phylogénétique des Vertébrés par l’étude de 
leu r développem ent ontogénétique. Pourquoi les Verté­
brés plutôt que d’autres anim aux? Parce que l’Homme 
en est un et parce que l’établissem ent exact de la généa­
logie de l'Homme a toujours apparu à Van Beneden 
comme un im périeux desideratum .

Or les T uniciers, par les prem ières phases de leu r 
développem ent tout au m oins, sont susceptibles de je te r 
une certaine lum ière sur les lois générales de l’o rgan i-
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sation des Chordés ; ils sont proches de la souche du 
groupe et leur larve urodèle en a encore les caractères.

Mais cela ne constitue pas leur seul in té rê t; leu r évo­
lution s’est engagée très tôt dans une voie tellem ent 
aberran te , que rien dans leu r structure définitive ne 
rappelle p lu s ieu rs  affinités véritables ; or leu r em bryo­
logie perm et de retrouver les étapes principales de cette 
évolution et d ’en déterm iner les causes avec un haut 
degré de vraisem blance. En en faisant la m orphologie, 
on traite  donc à la fois deux ordres de questions dont la 
solution est d’une utilité incontestable.

En abordant, d’autre part, l’embryologie des Mammi­
fères, Van Beneden passe des formes voisines de la 
souche à celles qui en sont le plus éloignées. Dans leur 
ontogénèse, les Mammifères n ’ont plus guère qu’un seul 
caractère comm un apparent avec les T uniciers et avec 
l’Amphioxus : c’est la segm entation totale et presque 
égale de leur œuf. On s’est souvent dem andé pourquoi 
Van Beneden avait ainsi sauté d’un extrêm e à l ’autre, 
sans jam ais étudier par lui-m ême de form es in term é­
diaires. En fait, nous n’en savons rien, m ais cependant 
quand on lit ses prem iers travaux sur l ’œ uf des Mammi­
fères, quand on songe à l ’im portance qu’il a longtem ps 
attachée à l’épibolie, à sa conception de la m etagastrula 
qu 'il dut abandonner plus tard , on est tenté de supposer 
qu ’il espérait que grâce à cette segm entation totale et 
égale de leur œuf, les Mammifères révéleraient, à une 
étude attentive, une em bryogénèse plus pure  et plus 
typique que celle des autres Vertébrés, don t l ’œ uf est 
toujours encom bré d 'une forte surcharge deutoplasm ique.

Cet espoir, s’il l’eut réellem ent, fut rapidem ent déçu.
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Quoi qu’il en soit, il sentit bientôt la nécessité de déblayer 
le terra in , de débarrasser leur em bryogénèse proprem ent 
dite de tout ce qu i, chez les Mammifères, la surcharge en 
vue d’une adaptation aux nécessités de la nutrition 
intra-utérine.

De là ses études su r la form ation des annexes fœtales, 
faites en collaboration avec M. Ch. Ju lin ; celles sur 
l’origine du 'p lacen ta , cet organe spécifique, qui boule­
verse tous les débuts du développement. Ce n 'est qu’après 
cet élagage qu’il pu t se consacrer à la form ation de 
l’em bryon triderm ique avec ses organes axiaux.

11 n’a publié les résultats de ces longues recherches 
que sous form e de communications prélim inaires, 
parues en 1886,1888 et 1899, e t ce n ’est qu’après sa m ort, 
en 1911 et en 1912, que les m émoires détaillés, accom­
pagnés de nom breuses planches, ont vu le jour. Ils sont 
les plus complets et les plus docum entés qui aient paru 
sur ces questions pourtan t tan t travaillées par les savants 
les plus distingués. .

Il me reste la tâche de situer dans ce cadre les études 
sur l’anatomie et le  développem ent des Cérianthes. Son 
attention fut longtem ps attirée sur eux ; il avait rassem blé 
d’abondants m atériaux et de leur étude sont sorties : une 
im portante m onographie insérée dans les publications 
de l’expédition du Plankton, ouvrage d’ordre  essentiel­
lem ent zoologique, et deux notes, su r une larve voisine 
de la  larve de Sem per et su r les Arachnactis, dont la 
dernière est le docum ent le plus précieux que nous 
possédions pour bien  com prendre l’im portance générale 
qu’il attachait au groupe.

Cette im portance, on peut l’exprim er en  quelques mots.
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Van Beneden voyait, dans des form es très voisines des 
Cérianthes actuels, les ancêtres comm uns de tous les 
Chordés : Céphalochordés, U rochordés, Vertébrés et 
m êm e; d ’une façon générale, de tous les Arliozoaires. 
Ainsi se noue le lien qui unit en un  même ensem ble les 
trois groupes de travaux dont il me reste à faire l’analyse.

Cette analyse ne peut, dans une notice comme celle-ci, 
porter que sur les faits essentiels, ayant une signification 
générale et qui caractérisent le but que poursuivait 
l’auteur.

Il y a, en  effet, dans la morphologie des Tuniciers par 
exemple, qui est une belle œuvre, solidem ent construite, 
des chapitres qui, traitant de l’organogénèse de ces 
anim aux, n’ont guère d ’intérêt que pour les spécialistes; 
ceux-ci les connaissent bien et sont plus à même que 
moi de les apprécier. De même dans l’embryologie des 
Mammifères, qu’il s’agisse de la segm entation et de la 
form ation de l’em bryon diderm ique ou de la constitution 
de la ligne primitive et de son prolongem ent céphalique, 
le souci d ’être exact, de tout noter, de tout décrire, en 
faisant de cet ouvrage un m onum ent qui restera clas­
sique, le rend souvent accessible aux seuls hommes 
compétents en la m atière, et si l’on  entrait dans trop de 
détails descriptifs, l ’idép m aîtresse en serait obscurcie. 
Ces rem arques s’appliquent encore bien plus aux 
Cérianthes. Il ne peuvent nous in téresser ici — ils 
n’intéressaient Van Beneden lui-mème — que dans 
la m esure de leurs affinités avec les Chordés; or les 
sources auxquelles nous pouvons nous reporter à ce 
point de vue sont ra res et assez im précises.

C’est même là u n  trait de l ’histoire de la vie scienti-
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fique d’Édouard Van Beneden qui vaut d’être rappelé. 
Tout le m onde savait l’abondance de sa documentation 
sur le développem ent des Cérianthes et le bu t qu’il 
poursuivait en la rassem blant. A plusieurs reprises il 
avait annoncé la publication in  extenso de ses recherches 
et des conceptions phylogénétiques auxquelles il avait 
abouti. Or, ces conceptions ne furent jam ais, de son 
vivant, publiées que sous form e d ’esquisse et sans entrer 
dans le détail (l ). 11 avait, en 1894, à la réunion à Oxford 
de l’Association britannique pour l’avancem ent des 
Sciences, exposé ses idées dans une conférence, mais 
rien n’en  a été publié. Il les développait dans son cours 
de doctorat en Sciences à l’Université de Liège, devant 
quelques élèves, mais ce cours n ’a pas été im prim é.

Après sa m ort, on a trouvé de nom breuses planches 
d ’adm irables dessins, tém oignant d’un énorm e travail de 
recherches et qui sem blaient b ien  avoir été rassem blées 
en vue d 'une publication, m ais pas de m anuscrit qui s’y 
rapportât com plètem ent, rien  que des no tes, assez 
nom breuses il est vrai, m ais ne form ant pas un  texte 
homogène. Son élève Cerfontaine a pieusem ent rassem blé 
tous ces docum ents et bientôt, j ’espère, grâce au concours 
de la Fondation Universitaire, ils pourront êtres livrés à 
l’im pression. ,

Mais pourquoi le grand travail d ’ensemble qu’on 
attendait depuis quinze ans n ’a-t-il jam ais p a ru?  Les 
éléments m anqueront toujours pour donner une réponse

(i) Voir tout spécialement, sa note su r les Arachnactis et la 
Monographie de l'expédition da Plankton.
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définitive à cette question. Mais elle a un corollaire et je  
n ’hésite pas à le form uler; ce que Vau Beneden a dit, 
dans ses publications, de ses vues théoriques su r les 
relations des Cérianthes avec les Artiozoaires, n ’est-il pas 
presque suffisante! à partir d’un  certain  m om ent, n ’a-t-il 
pas été jugé tel par Van Beneden lui-méme?

Que cela soit suffisant, j ’en ai la conviction person­
nelle; que Van Beneden l'ait pensé aussi, j ’en ai l’im pres­
sion, et j ’en donnerai plus loin la justification.

En ce qui concerne le prem ier .point, s’il est vrai qu’on 
est aussi transform iste qu’il y a vingt ans, il l ’est aussi 
qu’on est devenu beaucoup plus prudent dans la construc­
tion des a rbres généalogiques et qu’on n ’en tre  plus 
dans le détail d ’une évolution phylogénétique q u ’avec 
une louable circonspection. Dans l’imm ense m ajorité des 
cas, nous ne sommes en mesure de justifier par les faits 
que les grandes lignes, les traits généraux  de l’origine 
ancestrale d’un groupe quelconque. La puissance du 
raisonnem ent faiblit toujours quand on veut donner trop 
de précisions, parce qu’il s’y présente trop d’inconnues, 
parce qu’à chaque pas de nouvelles questions, de détail 
elles aussi, se présentent auxquelles l’observation des 
faits actuels ne perm et pas de donner une réponse 
valable au point de vue historique. En d’autres term es, 
un exposé général et synthétique, bâti su r des faits 
so lides, entraîne la conviction parce qu’on en sent 
l’objectivité; s’il veut être m inutieux, s’il veut tout expli­
quer, il est toujours amené à faire appel au schém a, et 
il suscite le doute.

Et je  me suis souvent demandé si des considérations 
de ce genre ne sont pas une des causes pour lesquelles
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la théorie « complète » de la Cérianthula n’a jam ais paru. 
Je me souviens que peu d’années avant la m ort d’Edouard 
Van Beneden, en 1907 je  crois, dans une conversation 
où je lui exposais certaines recherches que je  poursuivais 
à cette époque, j ’avais exprim é le regret que sa théorie 
ne fût pas publiée en entier et telle qu’il la concevait 
définitivement. Et il me répondit : « On a déjà assigné 
tant d’ancêtres aux Vertébrés et il sont tous tom bés dans 
l’oubli ; m algré toute ma conviction j ’hésite à en proposer 
un de plus ! » ,

Quoi qu’il en soit, la théorie telle qu’elle nous est 
connue nous apparaît comme la plus plausible, la plus 
solidem ent établie de toutes celles qui ont été émises 
jusqu’ici; on le verra bien par la suite de cette notice. 
Elle fut comprise, puisqu’elle a rallié des défenseurs : 
Aug. Lameere, Hubrecht, qui a toutefois cru pouvoir y 
ajouter des développements inadm issibles, Cari Rabl, 
moi-même, d’autres encore.

♦
*  *

Dans la morphologie des Tuniciers, Van Beneden et 
Julin, après avoir poursuivi le cell-lineage jusqu’à la 
gastrula, appliquent la m ême méthode au développem ent 
des feuillets et des organes : système nerveux, chorde, 
m ésoblaste. Or ils constatent que dans la gastru la déjà, 
les cellules initiales de ces élém ents, non seulem ent sont 
reconnaissables, mais affectent une disposition très carac­
téristique. Elles sont groupées au pourtour du blastopore 
en des sortes de cercles concentriques. Les cellules ner­
veuses et chordo-m ésoblastiques futures form ent deux 
anneaux périblastoporaux inscrits l ’un dans l’autre ; le
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prem ier externe et ectoblastique, le second in terne et 
endoblastique, ou tout au m oins incorporé dans l’endo­
blaste (*)

Le système nerveux central e t la chorde dorsale, 
organes axiaux et essentiellem ent caractéristiques des 
Chordés, sont donc, à leu r origine, constitués de deux 
m oitiés, droite et gauche, concaves et qui ne se 
rejoignent qu’à leurs extrém ités. Cette ébauche neuro- 
chordale circonscrit l’orifice blastoporal et en forme 
la lèvre. Plus tard , ces deux moitiés se rapprochent 
progressivem ent dans le sens cranio-caudal et se 
soudent dans le plan m édian; les ébauches paires se 
confondent et le systèm e nerveux et la chorde sont mis 
à leu r place définitive.

On peut dès lors, en interprétant ces faits, im aginer 
chez les Tuniciers et plus généralem ent chez les Chordés, 
l ’existence d’un stade qui ne serait déjà plus une gastrula 
e t qui ne serait pas encore un  embryon de Chordé, dont 
le blastopore encore ouvert, mais allongé en une fente 
antéro-postérieure, aurait déjà vu sa lèvre se différencier, 
du côté ectoblastique, en une ébauche neurale, du  côté 
endoblastique, en un épithélium  chordal, com inué vers 
le bas par le m ésoblaste et l ’hypoblaste du tube digestif 
futur.

l/analog ie  apparaît alors imm édiatem ent, entre ce 
blastopore et l’orifice buccal d’un Cérianthe entouré de 
son anneau nerveux en dehors, prolongé par l’actino-

(<) En réalité, les anneaux ne sont pas complets ; ils sont ouverts 
en arrière  et ont plutôt la forme de croissants.
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pharynx en dedans. Mais, ainsi qu’on va le voir, elle peut 
ê tre  poussée bien plus loin.

A l’époque où s’élaborait la morphologie des Tuniciers, 
la théorie du coelome des frères Hertwig é ta it à l’ordre 
du jo u r et suscitait dans le m onde zoologique le plus vif 
in té rêt ; l’entérocoelie et la schizocoelie apparaissaient 
comme des caractères m orphologiques de prem ière im ­
portance. Bien qu’Édouard Van Beneden a it montré 
d’abord  un certain scepticisme su r la valeur profonde de 
cette théorie et douté de son avenir, il lui paru t impor­
tant de rechercher si les Tuniciers, dont les affinités avec 
les Vertébrés sont certaines, possèdent aussi un  coelome 
véritable, sont des entérocoeliens. Il résoud la question 
par l ’affirmative et, avec M. Ch. Julin, décrit et figure 
chez leu r em bryon une form ation entérocoelienne du 
m ésoblaste dont la réalité fut, il est vrai, contestée dans 
la suite, mais qui, en fait, n ’est ni plus ni m oins évidente 
que chez les Amphibiens ou les Sélaciens. Il suffisait 
d ’ailleurs d’en trouver des traces fugitives pour être 
autorisé à  conclure ; on ne dem andait aux Tuniciers que 
la possibilité d ’une généralisation et ils la donnaient 
assez généreusem ent.

R ien n ’empêchait plus, dès lors, de poursuivre la 
recherche de ’.'organisation initiale de l ’em bryon de 
Chordé dans une espèce où la  form ation du  m ésoblaste 
est plus typique, plus pure que chez les Tuniciers. Or 
chez l ’Amphioxus, bien  connu dès cette époque, méso­
blaste et coelome prennent naissance p a r une série 
régu lière  de saccules, se produisant dans u n  ordre 
déterm iné, essentiellem ent cranio-caudal, à la voûte du 
tube digestif, sur les côtés de l’ébauche chordale, ceux
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de droite chevauchant un peu sur ceux de gauche.
Qu’on imagine m aintenant que ces saccules, ainsi 

disposés, fassent leur apparition à un stade analogue 
à celui par lequel passe la gastrula des Tuniciers et que 
j ’ai rappelé plus haut, où le blastopore encore ouvert, 
m ais allongé en fente, a déjà différencié ses lèvres 
en ébauche neurale d ’une part et chordale de l’autre.

Alors, l’analogie avec certains Cérianthes p rend la 
valeur d’une véritable homologie : les saccules m éso­
derm iques et les replis qui les séparent deviennent 
com parables aux loges et aux cloisons m ésentériques 
des Cérianthâires. Et Van Beneden a rendu cette homo­
logie frappante en m ontrant que chez les Cérianthes 
l’ordre  d ’apparition et la disposition des cloisons m ésen­
tériques sont, dans leurs traits généraux, les m êm es que 
ceux des saccules m ésoderm iques de ¡’Amphioxus, que 
grâce à ce critérium  on peut reconnaître à leu r orifice 
buccal, comme on doit le faire au blastopore des Chordés, 
une extrém ité craniale et une caudale, une partie  droite 
et une partie gauche.

A cette form e larvaire un peu schém atisée, dont 
je  viens d ’énum érer les caractères, Edouard Van Beneden 
propose de donner le nom de Gérianthula. Elle peu t être 
considérée comme étant la souche originelle des Cérian- 
thides, d ’une part, des Céphalochordés, des Urochordés 
et des Vertébrés, de l'au tre ; elle peut aussi, avec 
certaines modifications, avoir donné naissance à tous les 
autres anim aux segm entés.

Telle est, aussi exactem ent q u ’il m'a été possible de 
l ’exposer, la conception « cérianthaire » de Van Beneden 
su r l’orig ine phylogénétique des Chordés. La m éthode
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que j ’ai suivie et la forme que j ’ai employée pour 
l’exprim er m ’ont paru les seules susceptibles d’en faire 
ressortir la véritable signification. Je ne crois pas l’avoir 
personnellem ent interprétée, mais c’est en em bryolo­
giste q u e je  l’ai com prise moi-même et que j ’ai cherché 
à la faire com prendre.

A la vérité, Édouard Van Beneden avait eu un p rédé­
cesseur, au m oins, dans l'idée de com parer la bouche 
d’un Cérianthe au blastopore des Artiozoaires. A. Sedg­
wick l’avait ém ise avant lui, mais il y a loin de sa 
conception à celle de la Cérianthula; celle-ci est bien 
pius solide, parce q u ’elle est fondée su r des faits d ’orga- 
nogénèse soigneusem ent établis.

Si l’on se place au point de vue purem ent ontogéné- 
tique ; si, abandonnant le langage de la phylogénèse, on 
considère l’idée qu’Êdouard Van Beneden se faisait des 
lois qui présiden t à  la form ation actuelle d ’un embryon 
de Chordé; si, en  d ’autres term es, on  place le stade 
Cérianthula dans la série réelle de ceux q u ’il parcourt, 
on constate que cette idée est celle de la m ajorité des 
embryologistes d ’aujourd’hui. Elle est, au fond, du 
même ordre et ne diffère à mon avis que par des détails, 
de celle qu’Ü. Hertwig a développée en 1892 sous 
le nom de théorie du blastopore. Les larves anorm ales 
de grenouilles dont cet auteur a provoqué la formation 
par certaines m éthodes et qu’il a désignées sous le nom 
assez im propre de spina bifida, et plus encore celles 
obtenues en 1907 par R. Legros chez l ’Amphioxus, qu’il 
a m inutieusem ent étudiées et qui se caractérisent par 
une « asyntaxie blastoporale », sont, à mon sens, la 
concrétisation, aussi parfaite qu 'on pouvait l ’espérer, de
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la Cérianthula d’Édouard Van Beneden. Il n ’en devient 
que plus légitime de transposer la notion qu’elle exprim e 
dans le cadre d’une in terprétation  phylogénétique.

Il reste à parler des Mammifères. Nous y retrouverons 
plus loin l’application de la théorie de la Cérianthula. 
Mais l’embryologie des Mammifères est extrêm em ent 
com pliquée; le développem ent se passe tout en tier dans 
l’utérus m aternel et l’œuf, pour s’adapter à ces conditions 
spéciales, s’entoure d ’annexes fœtales et édifie un 
placenta.

On peut dire que pendant toute sa vie l ’œ uf ou 
l ’em bryon des Mammifères a occupé une partie de 
l’activité d ’Édouard Van Beneden. En 1875, puis en 1880, 
en 1884, en 1886, en 1888, en 1899, paraissent une série 
de travaux ou de notes prélim inaires; ses m ém oires 
posthum es publiés en 1911 et 1912 sont le développe­
m ent de quelques-unes de ces dernières.

On voit par ces dates que ni ses études sur l’Ascaris, 
ni la préparation de la morphologie des Tuniciers, ni le 
dépouillem ent de ses m atériaux de Cérianthes n ’ont 
d istra it complètement son attention de Tontogénèse des 
Mammifères. Le labeur auquel il s’est livré pendant les 
années 1870 à 1899 est vraim ent formidable.

Il est certains de ces travaux dont je  ne parlerai que 
pour m ém oire et dont je  ne dirai que quelques m ots. Il a 
déjà été question dans une autre partie de cette notice des 
recherches sur l’œ uf et sa fécondation. Son m ém oire de 
1880, consacré au Lapin, contient une excellente descrip­
tion de la segm entation, appuyée de belles figures
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devenues classiques et qui sont reproduites dans tous 
les Traités d ’embryologie de l’époque. La formation de 
l’em bryon diderm ique est exactem ent observée, mais 
l’interprétation des faits est m oins h eu reu se ; Van Bene­
den l’a reconnu lui-même dans la suite.

A partir de cette époque, il rassem ble de nouveaux 
m atériaux que les grands progrès techniques, réalisés 
alors, lui perm ettent d’étudier dans de m eilleures condi­
tions. En 1884 il publie, avec M. Ch. Ju lin , une excel­
lente étude su r le développem ent des annexes foetales, 
qui conserve encore aujourd’hui toute sa valeur. Un 
exam en m inutieux de l’extension du m ésoblaste extra­
em bryonnaire perm et aux auteurs de reconnaître  l’exis­
tence d ’une bande en forme de croissant, coiffant l’extré­
m ité antérieure de l’em bryon, où l’épiblaste et l’hypo- 
blaste restent longtem ps accolés sans interposition du 
feuillet moyen. Ils donnent à cette form ation, d’ailleurs 
éphém ère, le nom de proam nios. Sans qu’il y ait lieu 
d’exagérer son im portance m orphologique, il convient de 
signaler qu’on a reconnu dans la suite que le proamnios, 
sous une forme pure  ou plus ou m oins modifiée, est 
constant, à un stade donné, non seulem ent chez les 
Mammifères mais aussi chez les Sauropsidiens.

En 1886 et en 1888 paraissent deux travaux sur la 
form ation du placenta, et une note, très  im portante, 
parue aux Comptes rendus de la Société de Biologie de 
P a ris  sous form e d ’une lettre à Mathias Duval. Dans cette 
lettre  Édouard Van Beneden, se rallian t ù la  m anière de 
voir exprim ée pour la prem ière fois par l ’embryologiste 
français, reconnaît l’origine em bryonnaire, fœtale, de la 
couche qui revêt les villosités placentaires et la fait
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dériver de la « couche enveloppante » de l’œ uf qui a 
achevé de se segm enter (trophoblaste de Hubrecht).

C’est de ce m om ent qu’a commencé à se dégager la 
véritable signification du placenta : une vaste lacune 
sanguine m aternelle, circonscrite et cloisonnée par des 
élém ents fœtaux d’origine ectoderm ique. Plus tard, 
P. Nolf, dans un travail richem ent documenté, fait dans 
le  laboratoire de Van Beneden, a m ême pu dire que 
l’expression de placenta m aternel est devenue superflue.

Ces travaux, ainsi que je l’ai déjà d it plus haut, ont 
déblayé le  terra in  et ont permis à Van Beneden de se 
consacrer entièrem ent à l’em bryogénèse proprem ent 
dite.

Kn 1886, il exposait à la réunion des Naturalistes et 
Médecins allem ands ses observations su r la gastrulation 
e t la form ation des feuillets chez le Lapin et le Murin ; 
nous n ’en possédons qu’un trop b re f résum é, en quel­
ques lignes d’im pression. En 1888, à la réunion à Wurz- 
bourg de l’Anatomische Gesellschaft, il faisait la démon­
stration  des planches lithographiées qui devaient accom­
pagner son m ém oire in extenso sur ce sujet et il en  for­
m ulait brièvem ent les principales conclusions. Trop 
laconique aussi, la note publiée aux comptes rendus de 
la réunion ne pouvait être comprise que des spécialistes. 
Elle était assez claire cependant pour que, dès l’année 
suivante, Cari Rabl pût se rallier à l’interprétation qui y 
était donnée de la gastrulation.

Quant au Mémoire détaillé dont, à W urzbourg, 
Van Beneden annonçait la publication prochaine, il 
était, dès la fin de 1888 ou le com m encem ent de 1889, 
presque entièrem ent rédigé et plus de 170 pages en
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étaient imprim ées ; les prem ières feu ilk s  étaient tirées, 
le reste  en placards corrigés ; la fin du travail était en 
m anuscrit définitif, sauf les dernières pages, dont plu­
sieurs ébauches de rédaction assem blées tém oignaient 
d’une certaine incertitude dans la forme qu’il convenait 
de leu r donner, -

Or, cette œuvre, vraim ent capitale et dont Cari Rabl 
dit avec raison qu’elle est une des m eilleures qu’ait pro­
duites Édouard Van Beneden, est restée en cet état 
ju sq u ’à sa m ort.

On m’a confié la m ission d ’en assurer la publication 
posthume et elle a paru tout entière, planches et texte, 
en 1912, dans les Archives de Biologie. Je n ’ai rien  
changé à ce que Van Beneden avait rédigé ; tout ce qui 
est dans le texte est de lui seu l; ma tâche s’est bornée à 
rem ettre au net les dernières pages, écrites currente 
calamo par Van Beneden, et à choisir pour cela, dans les 
textes m is à ma disposition, ceux qui étaient les plus 
clairs et les plus complets ( ') .

(*) Cari Rabl, dans son travail su r l'uruvre ile Van Beneden, dit, 
sans d ’ailleurs apporter aucune preuve, que les 175 premières pages 
du travail sont de Van Beneden et que le reste est de moi 
(page 209). C'est complètement e rroné; dans l’avaut-propos oti j'ai 
exposé les conditions de la publication du mémoire posthume, je  
me suis expliqué sur ce point et je  n'ai rien i  ajouter ni ä re tirer 
à ce que j 'a i dit alors. Quant à une autre supposition de Rabl, 
que la prem ière moitié de la prem ière-partie seule était écrite 
avant la réunion de W urzbourg, tandis que le reste aurait été écrit 
plus tard, il n 'y a pas lieu de s'y arrêter. Non seulement elle est 
toute gratuite, mais elle est tendancieuse. Je crois inutile 
d ’iusister.
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Comme à propos de la Cérianthula, on doit se dem ander 
pour quelle raison Van Beneden a brusquem ent aban­
donné un travail qui était presque entièrem ent rédigé 
et même en grande partie im prim é.

On peut écarter l’hypothèse qu’il ait eu des doutes sur 
l ’exactitude de certaines observations ou su r la légitim ité 
de certaines conclusions. Jusqu’à sa m ort, dans son 
enseignement, il a exposé la form ation de l’em bryon 
telle qu’elle fut décrite en 1888. Il en parlait volontiers 
dans des conversations particulières et faisait même, 
sans trop se faire prier, la dém onstration de ses plan­
ches à des savants étrangers venus à Liège pour cela, ou 
à des élèves, à des amis. Quand on l’interrogeait su r les 
raisons du re tard  apporté à la publication, il n’invoquait 
jam ais, à ma connaissance du m oins, que la fatigue ou 
le prétexte que le travail de rédaction lui était devenu 
pénible.

Que ces raisons aient eu une certaine valeur dans les 
dernières années de sa vie, on peut l’adm ettre, bien 
qu’il a it conservé jusqu’à sa m ort une belle vigueur 
physique e t intellectuelle. Mais en 1889, elles n ’étaient 
guère plausibles et l’on est inévitablem ent amené à cher­
cher autre chose. Parm i les suppositions qu’on peut 
faire, il en est une que je  crois extrêm em ent vraisem ­
blable.

Le point de départ de son étude de la gastrulation 
était l’em bryon diderm ique. On en connaissait bien la 
form ation chez le lapin, m ais le m urin qui donnait de 
l’origine de la chorde, du m ésoblaste et de l’hypoblaste 
des images bien plus dém onstratives, était beaucoup 
m oins bien fouillé. Van Beneden reconnut sûrem ent
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l ’u tilité qu’il y aurait à compléter ses recherches su r la 
segm entation de l’œ uf des Chéiroptères, su r la formation 
du bouton em bryonnaire et de la cavité amniotique pri­
m aire, tous stades qui sont préalables à la gastrulation. 
Alors l’embryologie des Mammifères devenait une mono­
graphie complète et solidem ent assise.

Mais la récolte, la préparation et l ’élude des m atériaux 
nouveaux priren t beaucoup de tem ps. Les chauves-souris 
ne se reproduisent pas en captivité ; les stades favorables 
ne se rencontrent qu’à une époque déterm inée de l'année 
et l’on doit sacrifier de nom breuses femelles pour 
les obtenir Aussi n ’est-ce qu’en 1899 qu’il put faire 
connaître, dans une note p rélim inaire , les résultats 
essentiels de ses recherches sur le développem ent de 
l’em bryon diderm ique du Murin.

Mais dix ans s’étaient écoulés, pendant lesquels la 
gastrulation des Mammifères avait fait l ’objet de travaux 
im portants ; les Reptiles, d’autre part, sortaient de l’oubli 
dans lequel on les avait laissés trop  longtem ps, et 
enfin les Vçrtébrés inférieurs, Sélaciens e t Amphibiens, 
avaient révélé à plusieurs observateurs des faits nouveaux 
et suggestifs.

Édouard Van Beneden s’est donc trouvé, vers 1900, 
devant l’obligation de rédiger ses recherches sur le déve­
loppem ent de l’em bryon diderm ique du m urin e t de 
m ettre au point son travail sur la gastrulation, en y 
introduisant la discussion d ’opinions très différentes des 
siennes qu’avaient form ulées en tre -tem ps, 0 . Hertwig, 
Hubrecht et Keibel, pour ne citer qu’eux. La tâche était 
lourde et il est parfaitem ent concevable qu'il ait indéfi­
n im ent retardé de l’en treprendre; généralem ent, les
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savants n’aim ent pas écrire; c’est un effort pénible pour 
la plupart d’entre eux.

Puis, la m ort est venue le su rp rendre; mais avant de 
ferm er les yeux, il a exprim é le désir que fussent publiés, 
à litre  posthum e, ceux de ses travaux susceptibles de 
l ’être. J ’ai eu l’honneur d’être choisi pour assurer l ’exé­
cution de ce désir en ce qui concerne le développem ent 
des M ammifères; en l'.Ml la prem ière partie, traitan t 
l’em brvon diderm iqu.'. sortait de presse, la seconde 
paraissait en 1912. Celle-ci, on s’en souvient, était écrite 
depuis 1888-1889; elle fut reproduite telle quelle, ainsi 
q u e je  l’ai dit plus haut.

D’une part, en effet, je  ne pouvais me substituer à 
Van Beneden dans une discussion avec ses contradic­
teu rs ; ensuite et surtout les faits décrits, nom breux, 
solidem ent établis, avaient conservé pour la p lupart 
toute leur actualité et aucune des conclusions im por­
tantes n ’était périm ée. Bien qu 'écrite il y a plus de 
trente ans, cette œuvre est restée jeune e t sa place 
n’avait pas été prise. Cari Rabl va même jusqu’à dire 
qu’elle vient mieux à son heure aujourd’hui q u ’alors.

Roui' la prem ière partie  des « Recherches » dont, on 
le sait, l’élaboration est postérieure à la seconde, les 
conditions n’étaient pas les mêmes. Van Beneden n’avait 
laissé aucun texte, voire aucune ébauche de texte. Je ne 
possédais que la note prélim inaire parue en 1899, les 
dessins qu’il avait fait exécuter d’après ses préparations 
et quelques ra res notes et croquis d ’études datant d’une 
époque éloignée.

J ’ai donc dû  rédiger un texte; mais il ne pouvait et ne 
devait ê tre  qu’une description purem ent objective, une
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explication détaillée des figures, destinée à prouver le 
bien-fondé des conclusions exprim ées dans la note 
de 1899. En quelques occasions cependant, quand des 
préparations et des figures reproduites m e paraissait 
se dégager une notion in téressante non indiquée dans 
la  note, je l’ai signalé, mais à mes risques e t périls et en 
spécifiant expressém ent qu’en cas d’e rreu r, j ’en étais seul 
responsable. Cari Rabl, dans son ouvrage su r l’œuvre de 
Van Beneden, me reproche d’avoir, en  agissant ainsi, 
dépassé ce qui, dans ce travail, peut ê tre  légitim em ent 
a ttribué  à Van Beneden lui-mème. Or, les deux seuls 
points im portants que j ’aie relevés sous cette forme : la 
sym étrie bilatérale de l’œ uf démontrée par les premières 
phases de la segm entation, celle de l’em bryon dider­
m ique ressortant de la structure de son feuillet interne, 
Rabl lui-m ême les confirme e te n  reconnaît l’exactitude. 
Pourquoi donc estim e-t-il qu’il eût été préférable que je 
n ’en dise rien, alors que les figures choisies par Van 
Beneden m ontrent si clairem ent ces faits q u ’ils ne peu­
vent échapper à aucun de ceux qui connaissent l’im por­
tance des questions de sym étrie dans l’organisation du 
germ e? Edouard Van Beneden était pourtan t de ceux-là 
au tan t que quiconque. Si la découverte de la structure 
sym étrique bilatérale de l’œ uf des Mammifères et de ses 
rapports avec la segm entation se trouve vérifiée dans 
l'aven ir, il est juste  que le  mérite en revienne à Van 
Beneden.

Ces moments de l’histoire de l’œuvre de Van Beneden 
m ’ont paru dignes d ’être re tracés; ils son t le préam bule 
nécessaire à l’exam en du contenu de ces derniers 
travaux.
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Si tous les faits décrits dans le travail sur la segm enta­
tion et les stades qui lui succèdent im m édiatem ent ne 
sont pas neufs, — et je  rappelle ici ce qui vient d 'être  dit 
à propos de la sym étrie bilatérale, — il est incontestable 
que personne, jusqu’ici, n ’a eu sous les yeux une suc­
cession de stades aussi régulièrem ent sériés et aussi 
rigoureusem ent enchaînés. La form ation de la « couche 
enveloppante », le trophoblaste d ’Hubrecht, est suivie 
pour ainsi dire cellule par cellule; l’épibolie, à laquelle 
on attribua autrefois tant d ’im portance, ne joue dans sa 
form ation qu’un rôle tout accessoire, sinon nul. Par 
conséquent, le stade m étagastrula, décrit p a r Van Beneden 
lui-même de longues années auparavant, perd la signifi­
cation m orphologique qu’il lui avait attribuée et que 
Mathias Duval avait cherché à rem ettre en honneur. Le 
mot de gastrula ou de gastrulation ne peut s ’appliquer 
à aucune des phases de la formation du trophoblaste.

L’évolution ultérieure, chez le Murin, de ce tropho­
blaste, son rôle dans la form ation de la voûte de la 
cavité am niotique p rim aire , les connexions précoces 
qu’il prend là avec les vaisseaux de la muqueuse utérine, 
sont établis avec une telle clarté, que sa nature extra- 
em bryonnaire et son rôle essentiel dans la form ation du 
placenta ne peuvent plus être  mis en doute. Des obser­
vations analogues avaient déjà été faites, mais elles 
avaient été contestées; elles ne pourront plus l’étre 
désorm ais.

Le décollem ent de l ’amas cellulaire interne, sa tran s­
formation en un « bouton em bryonnaire », la form ation 
de la cavité blastoderm ique par confluence de goutte­
lettes provenant d ’une véritable sécrétion des cellules de
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cet am as, sont suivis pas à pas et im posent l ’idée que 
le  liquide contenu dans cette cavité a exactem ent la 
valeur du vitellus nu tritif  accumulé dans l ’œ uf m éro- 
blastique des Sauropsidiens.

C’est alors que l’em bryon diderm ique s’achève. Le 
bouton em bryonnaire se creuse d ’une cavité amniotique 
p rim aire  dont le fond, constitué d ’une couche d ’épithé- 
lium  cylindrique, est le feuillet externe de l’embryon. 
Le feuillet interne, issu des cellules les plus profondes du 
bouton, s’étale en dehors sous le trophoblaste et finit 
bientôt par délim iter de toutes parts la  cavité blasto- 
derm ique dont il n ’est que la paroi im m édiate.

Van Beneden, on verra bientôt p o u rq u o i, appelle 
blastophore la couche cellulaire externe de l ’embryon 
diderm ique; il donne le nom  de couche lécithophorale 
au feuillet interne, qui constitue, d ’autre part, avec le 
liquide contenu dans la cavité qu'il circonscrit, le léci- 
thophore.

C’est à partir de ce m om ent que les vues personnelles 
de Van Beneden s’affirment et qu’appara ît dans sa 
pleine originalité la signification qu’il a ttribue  aux faits 
observés.

Pour lui, les deux couches de l ’em bryon diderm ique 
des Mammifères ne tiren t pas leur origine de la  gastru­
lation mais résultent de processus an térieu rs à cette 
d e rn iè re ; elles ne sont donc pas les hom ologues de 
l’ectoblaste et de l ’endoblaste gastruléens de l’Amphioxus 
e t des Vertébrés inférieurs. La gastrulation ne se fera 
que plus tard et le blastophore y contribuera seul.

En effet la couche lécithophorale ne participe pas, ou 
à peine, à la form ation de l ’hypoblaste du tube digestif
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de l’em bryon; elle représente, chez les Mammifères, la 
couche cellulaire qui revêt la masse nutritive de l’œ uf 
des Sauropsidiens et des Ichtyopsidi°ns et qu’on appelle 
aujourd’hui le syncytium  vitellin. Chez les Mammifères, 
elle sera tout entière, ou presque, incorporée dans la 
vésicule om bilicale; elle est donc essentiellem ent un 
feuillet extraem bryonnaire.

Le feuillet externe de l’em bryon diderm ique, le b lasto­
phore, contient en puissance bien plus que l ’épiblasle ou 
revêtem ent externe de l’em brvon triderm ique. Il e st en 
réalité, la couche embryonnaire par excellence, car de 
lui procédera la presque totalité de l’em bryon.

Dans la moitié postérieure de son étendue règne, en 
effet, une bande allongée dont I p s  propriétés sont diffé­
rentes du reste. Van Beneden l’appelle plaque axiale. 
Celle-ci, qui est l’équivalent de la plaque primitive des 
Reptiles, en tre bientôt en prolifération par sa face pro­
fonde, d ’abord à ses extrémités, puis progressivem ent, 
dans toute son étendue. La plaque axiale en prolifération 
est ainsi devenue la ligne primitive des anciens au teurs.

De son extrém ité antérieure part, on le savait depuis 
longtem ps, un « prolongem ent céphalique » qui s’insinue 
comme une languette cellulaire en tre  la partie an té­
rieure du blastophore, qui est de l’épiblaste vrai, e t le 
lécithophore.

Van Beneden donne à ce prolongem ent céphalique de 
la ligne prim itive le nom d’ébauche archentérique, qui 
est tout une interprétation. Cette ébauche se creuse en 
son axe d’un canal : canal archentérique ou de Lieber­
kühn, qui s’ouvre à l’extérieur à l ’extrémité antérieure  
de la ligne prim itive ou nœ ud de Hensen.
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Jusqu’alors la couche lécithophorale est restée l ib re ; 
mais bientôt, dans le plan m édian sagittal, la face infé­
rieure de l’ébauche archentérique se confond avec elle 
en une m asse commune. Puis cette masse, qui form e le 
plancher du canal de L ieberkühn, se rom pt en son 
m ilieu; les deux moitiés se déploient à droite et à gauche 
et le canal s’ouvre dans la cavité blastoderm ique (ca­
vité du lécithophore ou lécithocèle); les élém ents qui 
form aient sa voûte s 'ordonnent en une plaque d ’épithé- 
lium régulier qui est l’ébauche de la chorde dorsale; 
ceux qui form aient ses parois latérales et son plancher, 
les dern iers mêlés à quelques cellules lécitbophorales, 
prolifèrent abondam m ent, s’étalent et, par des processus 
dans les détails desquels je  ne puis entrer, donnent 
naissance au m ésoblaste et à l’hypoblaste du tube 
digestif. Dès ce moment, dans cette région le blastophore 
doit prendre le nom d ’épiblaste, car l ’em bryon trider- 
mique est constitué.

Pendant que tout cela se passe, l ’ébauche archenté­
rique s’est allongée, par accroissem ent propre d ’abord, 
m ais aussi et surtout parce qu’elle s’incorpore p rogres­
sivement toute la partie antérieure de la plaque prim itive. 
Voici comm ent : cette plaque, dans le milieu de sa face 
supérieure, se déprim e en une gouttière (sillon prim itif 
des auteurs) qui, au nœud de Hensen, se continue dans 
le canal de Lieberkühn. Les lèvres latérales de cette 
gouttière longitudinale correspondent au point de 
reflexion des bords de la plaque axiale dans le reste du 
feuillet ex terne, qu'en raison de sa destinée on peut 
déjà qualifier d ’épiblaste. En avant, ces lèvres épiblas- 
tiques se rejoignent en un bord saillan t qui surplom be
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l ’en trée  du canai de Lieberkühn. Sous ce bord l’épiblaste 
se réfléchit dans la plaque chordale et, de même qu’on 
le voit se continuer en a rriè re  dans l’épiblaste des lèvres 
du sillon prim itif, on peut rem arquer que cette plaque, 
au m ême niveau, se coupe en deux et que chaque moitié 
se prolonge, à droite et à gauche, dans les quelques cel­
lules qui occupent le point de réflexion de l’épiblaste 
dans les bords latéraux de la plaque axiale.

La suite du développem ent est relativem ent sim ple: 
les lèvres du sillon prim itif se rapprochent et se soudent 
d ’avant en a rriè re  à partir de l ’orifice du canal de L ieber­
kühn et le font reculer au fur et à m esure que cette 
soudure progresse. Quand elle aura attein t son term e, 
cet orifice sera devenu le canal neurentérique. La soudure 
se fait de telle sorte que les épiblastes droit et gauche 
s’unissent en une plaque continue: les deux demi-plaques 
chordales font de m êm e, e t le fond du sillon prim itif 
persiste  sous form e de plancher des parties néoformées 
du canal archentérique. Celles-ci subiront la même évo­
lution que dans la région du prolongem ent céphalique 
prim itivem ent formé.

Tels sont les faits im portants ; les hommes du m étier 
les com prendront aisém ent, même sans l ’aide de figures. 
Voyons m aintenant l’interprétation qu’Édouard Van 
Beneden en donne; je  m ’efforcerai de la synthétiser dans 
la m esure du possible pour que sa signification se dégage 
clairem ent.

Le blastophore est composé de deux parfies : la plaque 
axiale, bande étroite sagittale siégeant dans sa moitié 
postérieure (caudale) et l’épiblaste proprem ent dit. 
Quelques cellules interm édiaires établissent, aux bords
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latéraux et aux extrém ités de la plaque axiale, sa conti­
nuité avec l’épiblaste. La plaque axiale se déprim e en 
gouttière et son extrém ité antérieure s’invagine d’arriè re  
en avant en tre  l’épiblaste et le léeitophore. C’est là l’équi­
valent morphologique de l’invagination archentérique 
ou gastru léenne des Vertébrés inférieurs et de l’Amphi­
oxus. La cavité qui la parcourt, canal de Lieberkülin, 
s’ouvre aussi à l’extérieur par un  véritable blastopore, 
mais un blastopore fortem ent allongé en une fente 
étroite (sillon prim itif des auteurs) dont le fond est 
formé par la plaque axiale, les lèvres par l’épiblaste et 
entre les deux par des cellules de transition qui les 
m ettent en continuité.

Or, l’évolution u ltérieure de ce blastopore, que j ’ai 
retracée p lus haut, dém ontre que ces cellules de transi­
tion sont destinées à form er les moitiés droite et gauche 
de la chorde dorsale, dans toute la partie  du corps située 
en a rriè re  de l’ébauche archentérique : que par consé­
quent les parties épiblastiques des lèvres blastoporales 
donneront les moitiés droite et gauche de la  plaque 
neurale ; enfin, que du fond ou plaque axiale proprem ent 
dite, procéderont à droite et à gauche les ébauches méso- 
blastiques et entre elles l’hypoblaste du tube digestif.

Si le lecteur se rappelle la définition de la Cérianthula, 
il aura reconnu, dans ce qui précède, les caractères les 
plus essentiels de ce stade et que les bords du long 
sillon p rim itif du jeune em bryon de Mammifère sont 
m orphologiquem ent com parables à l’orifice buccal d’une 
larve de C érlW he étiré  en une fente étroite. Chez les 
plus supérieurs comme chez les plus inférieurs des 
Chordés, une même forme larvaire est à la base de leur
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organisation; les lois fondamentales de leu r développe­
m ent sont donc identiques.

Cette dém onstration faite, le but que se proposait 
Edouard Van Beneden en en treprenan t ses longues et 
pénibles recherches morphologiques était atteint et une 
nouvelle et grande conception générale était acquise à la 

• Science.
La gastrulation chez les Mammifères n’est pas comprise 

par tout le monde comme elle l’est par Van B eneden; 
le désaccord n ’est pas seulement dans l’in terpréta tion; il 
a sa base dans les faits eux-mêmes.

Pour ses contradicteurs (0. Hertwig, Hubrecht, Keibel, 
entre autres), la ligne primitive et son prolongem ent 
céphalique sont les ébauches exclusives de la chorde et 
du m ésoblaste, tandis que l’hypoblaste provient de la 
couche lécithophorale. On a vu que pour Van Beneden 
il n ’en est rien et sa théorie ne peut être  m aintenue que 
si, sur ce point, il a raison. Cari Rabl l ’affirme; chez les 
Reptiles, j ’ai vu moi-même que l'ébauche archentérique 
p rend  une large part à la constitution de l’hypoblaste et 
j ’ai confirmé par là les observations de Van Beneden. 
Celles-ci sont donc, à ce point de vue, plus exactes que 
celles de ses contradicteurs. S’ensuit-il que toutes les 
conclusions qu’il en dégage soient définitives ? 11 serait 
prém aturé de l’affirm er; l’avenir en décidera.

L’œuvre presque tout entière d’Édouard Van Beneden 
tient dans les travaux qui viennent d ’être analysés. 
Comme je  le disais au début de cette notice, il ne s’in té­
ressait vraim ent qu’aux questions ayant une portée
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générale. Les trouvailles fortuites, les notices occasion­
nelles sont rares dans la liste de ses publications.

Je signalerai des rapports sur un voyage d’études au 
Brésil, une note sur quelques phases du développem ent 
des Taenias, des recherches qui datent de sa jeunesse  sur 
les Grégarines, qui ont un réel intérêt, et il y en a quel­
ques autres encore.

D’au tre  part, M. Mare de Sélys Longchamps a publié 
en 1913 dans les Résultats du voyage de S. Y. Belgica, 
l’étude des Tuniciers recueillis par l’expédition antarc­
tique belge, dont les m atériaux avaient été confiés à Van 
Beneden : étude très soigneuse et détaillée dont le texte 
est accompagné d ’une abondante illustration.

Van Beneden n ’avait pas achevé ce travail avant sa 
m ort. M. de Sélys Longchamps, qui fut un des élèves 
préférés du m aître, a recueilli et mis au point les notes 
m anuscrites qu’il avait laissées, les a complétées et a pu 
ainsi faire paraître un travail dont l’intérêt, pour être 
d’ordre spécial, n ’en est pas m oins très réel.

Je ne  puis term iner cette notice sans rappeler deux 
publications qui datent de loin, puisque la prem ière est 
de 1876, la seconde de 1882, m ais qui firent grand bruit 
dans la Science e t dont le succès fut considérable.

Il s’agit des recherches su r les Dicyémides. Le titre 
même de la prem ière comm unication est caractéristique: 
« Recherches sur les Dicyémides, survivants actuels d’un 
em branchem ent des Mésozoaires ». La m entalité de Van 
Beneden, son esprit généralisateur, sont tout en tiers dans 
ce titre.

En 1876, la théorie des feuillets venait d ’être étendue 
aux Invertébrés; Haeckel et Ray Lankester avaient publié
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leurs m ém orables études, qui fondaient la m orphologie 
sur des bases nouvelles. Aussi la découverte d’un groupe 
interm édiaire entre les Protozoaires et les Métazoaires 
devait-elle p rendre une im portance fondam entale. Van 
Beneden cru t l’avoir faite dans les Dicyémides, organis­
m es parasites du rein des Céphalopodes, et créa pour 
eux le nom significatif de Mésozoaires. 11 fit de leur 
structure une étude rem arquable ; il reconnut bon 
nom bre des phases de leu r développement, vit qu ’ils 
procèdent d’une gastrula épibolique dont l’hypoblaste 
n ’est form é que d’une seule longue cellule centrale.

L’idée était extrêm em ent séduisante ; elle en tra it ad­
m irablem ent dans le cadre des conceptions générales qui 
prenaient corps à cette époque. Aussi fut-elle générale­
m ent bien accueillie et suscita-t-elle un  grand nom bre de 
recherches et de discussions. Dans ce dom aine encore, 
Van Beneden a été un grand stim ulateur et un g rand 
rem ueur d’idées.

Aujourd’hui les Dicyémides resten t l’objet de l’attention 
des chercheurs; M. Aug. Lam eere leu r a consacré récem ­
ment de m inutieux travaux ; mais on tend plutôt à les 
considérer comme des anim aux dégradés par le parasi­
tisme et ils n’ont probalem ent pas la valeur phylogéné- 
tique que leur attribuait Van Beneden. Néanmoins, les 
Mésozoaires ne sont pas tombés dans l’oubli ; ils ont con­
servé plus qu’un in térêt historique ; des zoologistes y 
sont restés fidèles et ils continuent à faire honneur à 
celui qui leur a donné leur nom.

*
’ *  *

Édouard Van Beneden ne fut pas seulem ent un grand
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savant dont le cerveau lucide projeta dans tous les do­
maines qu’il explora une lumière toujours vive, parfois 
éclatante; il fut aussi un m aître, un chef d’école dans la 
belle acception du term e.

Nombreux, je  l’ai déjà dit, furent les élèves qui travail­
lèrent dans son laboratoire et reçu ren t de lui leur for­
m ation scientifique. Il avait, pour jo u e r ce rôle, toutes les 
qualités nécessaires. Esprit puissant et synthétique, il 
savait apprécier la portée des faits, e t pour cette raison 
même, il les voulait précis, complets, analysés sous tous 
leurs aspects; alors seulem ent la pensée logique pouvait 
s’en em parer et dégager, sans être  lim itée que par eux, 
toutes les conclusions dont ils étaient susceptibles. Sous 
une sem blable direction on apprenait à travailler, à 
chercher, m ais aussi à penser et s ’il n ’était pas donné à 
tous de s’élever à la hauteur de Van Beneden, tous avaient 
néanm oins le même scrupule de l’observaiion exacte, de 
la rigueur dans la m éthode; tous avaient aussi le même 
respect de la Science et la même foi dans sa puissance.

Aussi a-t-il créé dans son laborato ire, à l.iége, un 
m ilieu extrêm em ent vivani, où beaucoup de jeunes 
hommes reçurent le baptême de la Science et qui fut 
pour certains d ’en tre  eux l ’origine d ’une brillante car­
rière scientifique.

C’est là que se sont formés et qu’ont fait leurs débuts : 
Julien Fraipont, qui devint professeur de paléontologie 
à l’Université de Liège et qui, zoologiste d ’abord, attacha 
son nom à la découverte et à la description de l’Homme 
de Spy; P. Francotte, qui fut professeur à l’Université de 
Bruxelles et dont les travaux su r l ’appareil pinéal et sur 
la m aturation e t la fécondation chez les Planaires sont
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connus de tous; Charles Julin, qui très tôt succéda h 
Édouard Van Beneden dans la chaire d’anatom ie com­
parée, qui fut plusieurs fois son collaborateur, fit avec 
lui la « Morphologie des Tuniciers » et dont l ’activité 
scientifique n ’a pas cessé de s’exercer sur ce groupe si 
rem arquable. Puis ce furent encore A. Foeltinger, un 
disciple de la prem ière heure; Paul Cerfontaine, techni­
cien habile et observateur sagace, dont le dern ier travail 
sur le développem ent de l’Amphioxus exprim e toutes les 
qualités; Mare de Sélys Longchamps, d irigé aussi par 
Van Beneden dans l’étude des Tuniciers et qui y est 
revenu après avoir élaboré une belle m onographie des 
Phoronis; D. Damas, encore un ascidiologue inspiré par 
l’école de Liège; Hans de W iniwarter, à qui l ’on doit de 
beaux travaux sur l’appariem ent des chromosomes dans 
la réduction karyogam ique et dont la longue série de 
recherches su r le développem ent des organes génitaux 
des Mammifères form e un ensemble im posant. Et Auguste 
Lameere, sans être  aussi com plètem ent qu’eux u n  dis­
ciple d ’Édouard Van Beneden, subit largem ent son 
influence et reçut de lui de précieux enseignem ents.

Tous ceux-là sont restés zoologistes ou embryologistes, 
mais il y en eut aussi dont la carrière  fut par la suite 
dirigée dans d’autres voies, qui reçurent l’em preinte de 
Van Beneden et publièrent, sous son inspiration, leurs 
prem iers travaux. Tout d ’abord P ierre  Nolf, qui avant de 
devenir le physiologiste ém inent que nous connaissons, 
se vit confier l'étude de la placentation chez le Murin et 
la traita  de façon rem arquable. Plus tard, il jou it plus 
que tout autre de la confiance et de l ’am itié de son ancien 
m aître; il le veilla jusqu 'à  sa m ort, su r son lit de souf-*
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frances; c’est lui qui recueillit ses dernières paroles et 
fut chargé d’exécuter ses dern ières volontés scientifiques. 
Puis G. Sainmont, aujourd’hui m édecin, mais qui fut le 
collaborateur de H. de W iniw arter dans certains travaux 
et fit lui-m ême une analyse très fouillée d e l’organogénèse 
du testicule des Mammifères; H. Keifïer, actuellem ent 
gynécologue distingué, à qui l ’on doit un  travail sur le 
développem ent des dents et du bec corné de l’Alyte et 
qui apprit ainsi à pratiquer en homme de Science la 
branche de la Médecine à laquelle ils s’est consacré. Et 
encore Victor Herla, dont les recherches su r les varia­
tions de la mitose chez l’Ascaris sont encore bien souvent 
c itées; Paul François, E. Denis, Halkin, Honoré, tous 
m édecins de talent auxquels Van Beneden confia des 
projets de travaux et qui suren t les mener à bien, enfin 
Chandelon, le toxicologue, et 0 . Terfve, dont la thèse de 
doctorat en sciences mérita d’élre  publiée. J ’en oublie 
sans doute, mais je  ne puis clore cette liste sans dire 
que ce n ’est jam ais sans ém otion que je  me souviens de 
l’année que j ’ai passée dans le laboratoire de Van Bene­
den, comme des conseils et des encouragem ents que 
j’ai reçus de lui plus tard, surtou t à certains moments 
critiques de ma vie.

Il n’y eut pas que des Belges dans son laboratoire; 
souvent il vint des élèves de l’étranger, envoyés par 
leurs propres m aîtres pour travailler sous sa direction. 
Je ne puis les citer tous, mais parm i eux se trouvent le 
Français Ch. Maurice, ascidiologue d istingué; W.-M. 
W heeler, qui devint un des prem iers zoologistes des 
États-Unis d’Amérique, et K.-E. Schreiner, professeur 
à Christiania, qui inaugura dans le laboratoire de Liège
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la belle série de ses recherches sur le mécanism e de la 
réduction chromatique dans la sperm atogénèse.

Une grande partie de l'œ uvre d’Édouard Van Beneden 
et de ses élèves fut publiée dans le recueil qu’il fonda en 
1880 avec Charles Van Bambeke sous le titre  i ’Archives 
de Biologie. Il prit place d’emblée parm i les plus im por­
tants consacrés aux Sciences de la vie et sa dispersion 
dans le monde en tier fut assurée dès sa fondation. 
L’autorité et le prestige de ses fondateurs continuent 
à le couvrir e t il a conservé le rang où ils l’avaient 
placé.

On voit combien le génie d'Edouard Van Beneden a 
rayonné dans le pays et dans le m onde. 11 est une de nos 
gloires les plus pures. Sa statue, due au ciseau de 
1’. Braecke, se dresse aujourd’hui au seuil de l ’Institut 
Zoologique de Liège, érigée par ses élèves et ses adm ira­
teurs. Elle exprim e bien la ligure grave et la noblesse 
d ’allures de celui qui rendit cet Institu t célèbre dans 
tout l’Univers et à qui la Belgique doit le rang  q u ’elle 
occupe dans le grand dom aine de l’origine et des causes 
de la forme des êtres vivants.

Sa vie tout entière fut consacrée a la Science et à 
ses élèves, et ce fut là le seul idéal qu’il poursuivît 
jam ais. Malgré qu’il fût illustre, le g rand  public ne le 
connaissait guère et les hommes au pouvoir l ’ignorèrent. 
Mais il reçut de ses collègues tous les honneurs qui peu­
vent échoir à un homme de Science. Chargé de cours 
à  l’Université de Liège dès 1870, il était professeur o rd i­
naire en 1874. Trois fois il obtint le prix quinquennal des
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Sciences naturelles (en 1877, en  1887 et en 1891). En 1882 
l ’Institu t de France lui décerna le prix Serres. Il était 
m em bre de l’Académie royale depuis 1872 et il la présida 
en 1902, après avoir été deux fois directeur de la Classe 
des Sciences. 11 était docteur honoris causa des Univer­
sités d’Iéna, de Leipzig, d ’Oxford, de Cambridge, d ’Édim- 
bourg et de Bruxelles, m em bre correspondant de l’Institut 
de France, de l’Académie des Sciences de Berlin, de 
l'Académie des Sciences de Vienne, de l’Académie des 
Sciences de S*-Pétersbourg; associé é tranger de l’Acadé­
mie des Lincei à Rome; m em bre des Académies de 
Munich, Lisbonne, Bologne, Philadelphie, Copenhague, 
de l’Institut national de Genève, de l’Académie Léop. 
Car. des Curieux de la Nature à Halle, etc. Il était encore 
m em bre d’honneur de la Société de Biologie de Paris, 
de la Société impériale des Naturalistes de Moscou, de 
l’Institu t Senkenberg à Francfort; et cette liste n ’est pas 
complète.

A. BRACHET.
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LISTE DES TRAVAUX SCIENTIFIQUES

P U B L IÉ S  P A R

ÉD . V A N  B E N E D E N .

T R A V A U X  P U B L IÉ S  P A R  L ’A C A D É M IE  R O Y A L E  D E S  S C IE N C E S  

D E  B E L G IQ U E .

Mémoires.

!. Mémoire sur la form ation du blastoderm e chez les 
Crustacés. En collaboration avec Em. Bessels. 
{Mém. des Sav é tr ., t. XXXIV, 1869.)

2 Recherches sur la composition e t la signification de 
l’œuf. {Ibid., 1869.)

3. Mémoire su r une nouvelle espèce de Dauphin de la
baie de Rio de Janeiro. (Mém. de l’A cad., t. XLI, 
1873.)

Bulletins  (2» série).

4. Le genre Dactylocotyle, son organisation et quelques
rem arques sur l’œ uf des Trém atodes. (T. XXV, 
1868.)

5. Recherches sur l’em bryologie des Crustacés: I. Déve­
loppem ent de l’Asellus aquaticus. (T. XXVIU,
1868.) II. Développement des Mysis. (T. XXVIII,
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1869.) Ul. Développement de l’œuf et de l’embryon 
des Sacculines. (T. XXIX, 1870.) IV. Développe­
m ent des genres Anchorella, L erneopoda, Bra­
chiella et Hessia. (T. XXIX, 1870.)

6 . Une nouvelle espèce de Grégarine désignée sous le
nom de Gregarina gigantea. (T. XXVIII, 1869.)

7. Étude zoologique et anatom ique du genre Macro­
stomum et description de deux espèces nouvelles. 
(T. XXX, 1870.)

8. Recherches su r l ’évolution des G régarines. (T. XXX,
1870.)

9 . Recherches su r la structure des Grégarines.
(T. XXXIII, 1872.)

10. Rapport som m aire sur les résultats d ’un voyage au 
Brésil et à la Plata. (T. XXXV, 1873.)

11 De l’origine distincte du testicule et de l’ovaire.
Caractère sexuel des deux feuillets prim ordiaux 
de l'em bryon. Herm aphrodism e morphologique 
de toute individualité anim ale. Essai d’une 
théorie de la fécondation. (T. XXXVII, 1874.)

12 La m aturation de l’œuf, la fécondation et les pre­
mières phases du développem ent em bryonnaire 
des Mammifères, d’après des recherches faites 
chez le Lapin. (T. XL, 1875.)

13 Contribution à l’histoire de la vésicule germinative
et du prem ier noyau em bryonnaire. (T. XLI, 1876.)

14. Recherches su r les Dicyémides, survivants actuels 
d’un em branchem ent des Mésozoaires. (T. XLI, 
1876.)
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15. Contribution à l’histoire du développem ent em bryon­
naire des Téléostéens. (T. XLIV, 1877.)

16. Sur l’existence d’un double appareil et de deux
liquides sanguins chez les Arthropodes inférieurs. 
(T. XLIX, 1880.)

17 Recherches sur la structure  de l’ovaire, l’ovulation 
et les premières phases du développem ent chez 
les Chéiroptères, en collaboration avec Ch. Julin. 
(T. XLIX, 1880.)

18. Relation d ’un cas de tuberculose cestodique aiguë
et sur les œufs du Tænia m ediocanellata. 
(T. XLIX, 1880.)

19. Sur un Cténide orig inaire du Brésil trouvé à Liège.
(T. XLIX, 1880.)

Bulletins (3e série).

20. Addition à la faune ichthyologique des côtes de
Belgique. (T. V, 1883.)

21. Compte rendu som m aire des recherches entreprises
à la station biologique d'Ostende, pendant les 
mois d ’été 1883. (T. VI, 1883.)

22. La biologie et l ’histo ire naturelle. Discours. (T. VI,
1883.)

23. La sperm atogénèse chez l’Ascaride m égalocéphale;
en collaboration avec Ch. Julin. (T. VII, 1884.)

24. La segm entation chez les Ascidiens dans ses
rapports avec l ’organisation de la larve ; en colla­
boration avec Ch. Julin . (T. VII, 1884.)

-  237  —



A nnuaire  de l’Académie.

25. Le système nerveux central des Ascidies adultes et 
ses rapports avec celui des larves urodèles; en 
collaboration avec Ch. Julin. (T. VIII, 1884.)

26 Les orifices branchiaux externes des Ascidiens et la 
formation du cloaque chez la Phallusia scalaroides, 
n. sp .; en collaboration avec Ch. Julin . (T. VIII,
1884.)

27. Sur la présence à Liège du N iphargus puteanus
Sch. (T. VIII, 1884.)

28. Sur quelques anim aux nouveaux pour la faune
littorale belge form ant une faune locale toute 
particulière au voisinage du banc  de Thornton. 
(T. VIII, 1884.)

29 Sur la présence en Belgique du Botriocephalus latus
Bremser. (T. XII, 1886.)

30 Sur l’évolution de la ligne prim itive, la formation
de la notocorde et du canal chordal chez les Mam­
mifères. (Lapin et Murin). (T. XII, 1886.)

31. Les genres Ecteinascidia Herd., Rhopalea Phil., et
Sluiteria (nov. gen.). Note pour serv ir à la classi­
fication des Tuniciers. (T. XIV, 1887.)

32. Nouvelles recherches sur la fécondation et la divi­
sion m itosique chez l’Ascaride mégalocéphale. 
Communication prélim inaire, en collaboration 
avec Ad. Neyt. (T. XIV, 1887.)

33. De la fixation du blastocyste à la m uqueuse utérine
chez le Murin (Vespertilio m urinus). (T. XV, 1888.)

34. De la form ation et de la constitution du placenta
chez le Murin. (T. XV, 1888.)
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35 Sur la notion de la sexualité. ( T. XVII, 1889.)
35bil. Deux Cestodes nouveaux de Lamna cornubica. 

(T. XVII, 1889.)
36. Une larve voisine de la  larve de Semper. (T. XX, 1890.)
37. Recherches sur le développem ent des Arachnactis.

Contribution à la morphologie des Cérianthides. 
(T. XXI, 1891.)

38. Le Phreoryctes Menkeanus dans les provinces de
Liège et de Lim bourg. (T. XXIX, 1895.)

39. Un court-vite : Cursorius Isabellinus Meyer, tué en
Belgique. (T. XXIX, 1895.)

40. La reproduction des anim aux et la continuité de la
vie. (Discours présidentiel, 1902.)

Archives de biologie.

41. Recherches sur l’em bryologie des Mammifères : la
form ation des feuillets chez le Lapin. (T. 1,1880.)

42. Contribution à la connaissance de l ’ovaire des Mam­
m ifères. (T. 1,1880.)

43 Observations sur la  m aturation, la fécondation et la 
segm entation de l ’œ uf chez les Chéiroptères; en 
collaboration avec Ch. Julin . (T. 1,1880.)

44. Recherches sur le développem ent em bryonnaire de 
quelques Ténias. (T. II, 1881.)

45 Contribution à l’histoire des Dicyémides. (T. III, 1882.)

46. Recherches sur l’oreille  moyenne des Crocodiliens 
et ses comm unications m ultiples avec le  pharynx. 
(T. III, 1882.)
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47. L’appareil sexuel de l’Ascaride m égalocéphale.
(T. IV, 1883.")

48. Recherches su r la m aturation de l’œ uf, la féconda­
tion et la division cellulaire. (T. IV, 4884.)

49. La segm entation chez les Ascidiens e t  ses rapports
avec l’organisation de la larve; en collaboration 
avec Ch Julin . (T. V, 1884.)

50 Recherches su r la form ation des annexes fœtales 
chez les Mammifères. (Lapin e t Chéiroptères); en 
collaboration avec Ch. Julin. (T. V, 1884.)

51». Recherches sur le développem ent postem bryonnaire 
d’une Phallusie (Phallusia scabroides), en colla­
boration avec Ch. Julin. (T. V, 1884.)

52 Recherches su r la m orphologie des T uniciers; en 
collaboration avec Ch. Julin. (T. VI, 1887.)

53. M. Guignard et la division longitudinale des anses 
chromatiques. (T. IX, 1889.)

54 La réplique de M. Guignard à ina no te  relative au
dédoublem ent des anses chrom atiques. (T. X, 
1890.)

55 Une larve voisine de la larve de Sem per. (T. X,
1890.)

56 Recherches sur le développem ent des Arachnactis.
Contribution à la morphologie des Cérianthides. 
(T. XI, 1891.)

57. Recherches su r l ’embryologie des Mammifères :
1. De la segm entation, de la form ation de la cavité 
blastoderm ique et de l’em bryon d iderm ique chez 
le Murin. (Ouvrage posthume, t. XXVI, 1911.)
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58. Recherches su r l’embryologie des Mammifères :
II. De la ligne prim itive, du prolongem ent cépha- 
lique, de la notochorde et du m ésoblaste chez le 
Lapin et le Murin. (Ouvrage posthume, t. XXVII, 
1912.)

Travaux publiés dans des périodiques divers.

59. On a new species of Gregarina to be called Gregarina
gigantea. (Quart. Journ. of microsc. Se., t.X , 1810 ) 

60 On the embryonic form of Nematobothrium filarina.
(Ibid., t. X, 1870.)

61. Diverses comm unications sur le développem ent de 
l’œ uf des Sacculines. (Comptes rendus de l'Aca­
démie des Sciences de Paris, t. LXIX et LXX, 1869 
et 1870.)

6*2. Researches on the development of the Gregarinae. 
(Quart. Journ. o f microsc. Sc.. t. XI, 1871.)

63 Recherches sur le développem ent des Limulides.
(Bull. Soc. ent. de Belgique, t. XV, 1871-1872 et 
Tageblatt der 46. Versammlung deutcher N a tur­
forscher in Wiesbaden, 1873.)

64 Remarks on the structure of the Gregarinae. (Quart.
Journ. o f microsc. Sc., t. XII, 1872.)

65. Contributions to the history of the germ inal vesicle 
and of the first em bryonic nucleus. (Ibid.).

66 Contribution to the em bryonic history of the Teleos-
teans. (Ibid.)

67 De l’existence d’un appareil vasculaire b sang rouge
chez quelques Crustacés. (Zoolog. A n s.  Bd. 3,1880.)
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68. Recherches sur l ’organisation et le développement
des Ascidies sim ples et sociales. (Comptes rendus 

fde l’Académie des Sciences de Paris, t. ALII, 1881.)

69. Existe-t-il un cœlome chez les Ascidiens. (Zoolog.
A ns. Bd. 4 ,1881.)

70. Sur l ’appareil urinaire et les espaces sanguinolym-
phatiques des Platodes. (Ibid. Bd. 4, 1881.)

71 Sur le canal notochordal et la gastrulation des
Mammifères (Tageblatt der 59. Versammlung 
deutscher Naturforscher und Äerzte zu  Berlin, 
1886.)

72 Untersuchungen über die Blätterbildung, den Chor­
dakanal und die Gastrulation bei den Säugetieren. 
(A nat. A ns-, Bd. 3,1888.)

73 Die Anthozoen der Plankton-Expedition. (Kiel und
Leipzig, 1897.)

74 Sur la présence chez l’homme d’un canal archen-
térique. (Anat. A n z . Bd. 15,1899.)

75. Recherches sur les prem ières phases du développe­
m ent du Murin. (Ibid. Bd. 16,1899.)

76 Sur les corps jaunes du Rhinolophe et la présence 
constante d’un ovaire unique chez le Grand Fer- 
à-Cheval. (C. R . Assoc. des Anatomistes. Lyon, 
1901.)

77. Tuniciers. Résultats du Voyage du S. Y. Belgica. 
(Ouvrage posthume, publié par M. de Sélys 
Longchamps, 1913.)
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